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EINLEITUNG 


Die ersten umfassenden Arbeiten zur Embryologie der Proso- 
branchier sind schon vor über hundert Jahren entstanden (CLAPARÈDE, 
For, BOBRETZKY u.a.) und nach der Jahrhundertwende von zahlreichen 
Arbeiten PELSENEER’s abgelöst worden. In dieser Periode hat die 
Molluskenembryologie durch das Aufkommen der „Cell-Lineage“, d.h. 
das Zurückverfolgen des Schicksals der einzelnen Organe auf frühe 
Furchungsstadien (CoNKLIN, ROBERT u.a.) einen neuen Aufschwung 
genommen. 

Die neuere Zeit steht besonders im Zeichen von mehr oekologisch 
gerichteten Studien (ANKEL, THORSON, LEBOUR, RISBEC u.a.), sowie 
der heute dominierenden Entwicklungsphysiologie (RAVEN und Schüler, 
Hess 1). Daneben sind aber auch die morphologischen Kenntnisse durch 
eine Reihe von detaillierten Einzelstudien (z.B. PORTMANN, Moritz, 
SMITH, CROFTS, CREEK, WERNER und viele andere ?) gefördert worden. 


Die vorliegende Arbeit ıst durch manche gemeinsame Arbeits- 
stunden mit Herrn Prof. Dr. A. Portmann in Basel, Villefranche, 
Banyuls und Roscoff angeregt worden. An seinem Beispiel ist auch 
meine Begeisterung für die Entwicklung mariner Avertebraten 
gewachsen, und ich habe stets in reichem Masse von seinen vielen 
freundschaftlichen Ratschlägen und Einsichten zehren dürfen. 

In der Zusammenstellung von GEIGY-PORTMANN wird eindrück- 
lich auf den Reichtum der tierlichen Ontogeneseformen hinge- 
wiesen. — Anlässlich embryologischer Studien an Tintenfischen 
(Froronı 1964) haben wir mehrmals deren unterschiedliche Ent- 
wicklungstypen betonen können. Die zahlreichen ontogenetischen, 
auch in evolutiver Hinsicht bedeutsamen Sonderwege der Proso- 
branchier haben mich zu einer eingehenderen Beschäftigung auch 
mit dieser Tiergruppe verführt. Die Abhängigkeit der Keime von 
der embryonalen Nährstoffversorgung soll dabei im Vordergrund 
stehen. 

Unsere in drei Teile gegliederte Arbeit versucht auf Grund der 
eigenen Untersuchungen und der Literatur eine erste Synthese der 
jetzigen Kenntnisse; sie möchte andererseits aber auch die vielen 
noch bestehenden Lücken hervorheben. — Aus Gründen der 
leichteren Lesbarkeit werden im Text die in Tabelle I gewürdigten 


! Vgl. die Zusammenfassungen von Raven und Hess (1962). 
Ziel. Tab. I. 
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Autoren nur wenig zitiert. Bezüglich der Systematik der Proso- 
branchier folgen wir der Einteilung von THIELE. 

In einer ersten Partie werden die Ontogenesen einzelner Arten 
geschildert. Die Frühentwicklung und besonders die Postembryo- 
nalentwicklung, denen spätere Studien gelten sollen, treten hier 
an Bedeutung zurück. Die Gliederung erfolgt auf Grund der 
embryonalen Nährstoffe. Infolge der grossen Entwicklungsunter- 
schiede der einzelnen Arten werden dabei die Formen mit Nähreiern 
in besonders reichem Masse behandelt. Mitbedingt durch die 
Zugänglichkeit des Materiales sind die infolge ihres Dotter- 
reichtums auch anatomisch besonders interessanten Küsten- 
formen bevorzugt. 

Die Befunde an Trophon und verwandten Ontogenesetypen 
(,, Konkrementveliger^), Philbertia, Bursa, Ocinebra, an Nassa-, 
Polinices (Natica)- und Cassidaria-Arten basieren ausschliesslich 
oder zum allergróssten Teil auf eigenen Untersuchungen. Die v.a. 
von PonTMANN bearbeiteten Entwicklungen von Fusus, Murez, 
Nucella, Pisania and Buccinum wurden von uns noch einmal ganz 
durchgearbeitet und teilweise ergänzt. Schliesslich werden infolge 
ihres besonderen Ontogenesemodus auch noch einige nicht von uns 
selbst beobachtete Arten (Archaeogastropoda, Crepidula, Poma- 
has, Neritina) aufgeführt. 

Ein zweiter Teil schildert zusammenhängend die Ontogenese 
im Hinblick auf das Kapselleben und die embryonale Näbrstoff- 
bewältigung, wobei aus Platzgründen fast nur auf die transito- 
rischen Organe eingegangen und die Entwicklung der larvoadulten 
Organsysteme beiseite gelassen wird. Ergänzend werden auch kurz 
die Verhältnisse der Opisthobranchier und Pulmonaten dar- 
gestellt. 

Ein abschliessender Abschnitt erórtert auf Grund der Befunde 
der zwei ersten Teile einige allgemeine Probleme, wie die Rolle der 
embryonalen Mitteldarmdrüse, das Problem des dotterreichen 
Eies, die Metamorphose und die Frage nach Ontogenese und 
Evolution. 


Über die Herkunft der von uns beobachteten Prosobranchier-Laiche 
orientiert Tabelle II. Alle Embryonen wurden — oft unter Zuhilfenahme 
von Vitalfárbungen (Neutralrot, Methylenblau, Brilliantkresylblau, etc.) 
— intensiv in lebendem Zustand und häufig auch innerhalb der Eikapseln | 
beobachtet. | 
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Speziell bei álteren Embryonen erwies sich vor der Fixierung (v.a. 
wássriger und alkoholischer Bouin und die Fixierungen nach Susa, Helly, 
Champy, Lindsay-Johnson und Regaud) eine Lähmung mit Kokain oder 
Magnesiumchlorid als vorteilhaft. Von allen Entwicklungsstadien wurden 
zahlreiche, auch zu Rekonstruktionen verwendete Paraffin-Schnitt- 
serien (nach verschiedenen Verfahren) angefertigt, welche hauptsächlich 
mit Hämalaun (Benzopurpurin oder Orange G als Gegenfärbung), 
Hàmatoxylin, Safranin-Lichtgrün, Boraxcarmin, Azan, der DAS — 
Färbung und nach den Methoden von Mallory, Millot und Prenant 
angefärbt wurden. Kleine Veliger wurden vor der Einbettung meist mit 
Eosin und anderen Farbstoffen vorgefärbt. 


Die Arbeit ist mir durch viele Freunde und Helfer erleichtert 
worden. Herrn Prof. Portmann und meiner lieben Frau ver- 
danke ich viele Hinweise und Ratschläge; auch durfte ich ihre 
Ergebnisse und Zeichnungen, von Fusus, Pisania, Nucella und 
Buccinum in dieser Studie mit verwerten. Herr Prof. Portmann 
hat mir auch finanzielle Unterstützung durch den Schweizerischen 
Nationalfonds zur Förderung der wissenschaftlichen Forschung 
ermöglicht. Manche Anregungen und Hilfeleistungen verdanke 
ich Frau Dr. K. Mangold-Wirz. — In liebenswürdiger Weise hat 
Herr G. Thorson (Kopenhagen) verschiedene Gelegeproben 
bestimmt. Den Mitarbeiterinnen Myrtha Herter, Véronique Isler, 
Annetrudi Kress, Vreni Lötscher, Romy Mangold, Ruth Salathe, 
Marlies Wenger und meiner Frau, sowie Herrn Dr. Franz Meier 
danke ich für ihre technische Mitarbeit. Schliesslich bin ich auch 
den französischen marinen Laboratorien mit ihren Mitarbeitern 
in Roscoff (Prof. G. Teissier) und besonders Banyuls-sur-Mer 
(Prof. G. Petit und P. Drach), wo ich mehrere Sommer verbringen 
durfte, für die durch sie geschaffenen ausgezeichneten Arbeits- 
möglichkeiten verpflichtet. 
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I. TEIL: EINZELNE ONTOGENESEN 
VON PROSOBRANCHIER-ARTEN 


A. Formen ohne oder mit geringer Eiweissaufnahme 


(ALs TROCHOPHORA, VELIGER ODER SELTENER 
ALS KRIECHSTADIUM SCHLÜPFEND) 


1. Patella vulgata 
(Abb. 1 und 108) 
Laich. 


Die wie bei anderen Archaeogastropoden äusserlich befruchteten 
Eier (Durchmesser 120-160 u) werden einzeln ins Meerwasser abgegeben. 
Die perivitelline Flüssigkeit schwillt rasch bis um weitere 70 u an; 
nach 25 Minuten ıst aber das Chorion bereits verschwunden, womit 
praktisch die ganze Entwicklung im freien Meerwasser erfolgt. 


Charakterisierung der Entwicklung. 


Die bei 12,50C schon nach 24 Stunden aufgebaute Trochophora 
(Abb. 1a) wird bald planktontisch. Ausser den zwei Cilienreihen des 
Prototrochs finden sich an den Körperenden noch zusätzliche Cilien 
auf der Apicalplatte und im Telotroch. Wie bei manchen Archaeogas- 
tropoden ist die larvale Retraktormuskulatur, welche bei der Torsion 
eine wichtige Rolle spielt, schon früh ausgebildet. Das gesamte Entoderm 
leitet sich von den Macromeren AA bis C ab, während die AD-Macromere 
nur Mesodermzellen bilden soll. 

Rasch erfolgt der Umbau zum sich durch ein sehr grosszelliges, ein- 
lappiges und nicht retrahierbares Velum auszeichnenden Veliger (Abb. 
1b). Radulatasche, Enddarm, Mantel, Schale, Fuss und nach Dopp auch 
ein Leberlappen werden praetorsional angelegt. Nach 96 Stunden — die 
Torsion ist in vollem Gange — wird die erste Nahrung aufgenommen. 
Larvalherz und Larvalniere fehlen; zwei lateral von der Apicalplatte 
gelegene transitorische lichtbrechende Kórper, die freilich auch als 
Sinnesorgane gedeutet werden, könnten eventuell exkretorisch. tätig 
sein (SMITH). 

Der adulte Magen und die restlichen Teile der Mitteldarmdrüse, 
welche mit ihren zwei Lappen bis in die Mantelfalten reicht, entstehen 
posttorsional, was auch für die paarige Anlage von Niere und Pericard 
gilt. 

Die jetzt kriechende, mit der fertigen Radula ausgestattete Jung- 
schnecke (Abb. 1c) setzt sich etwa nach 10 Tagen fest, und die Metamor- 
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phose setzt ein. Velum, Operkel und Schale werden abgeworfen und der 
Retraktormuskel teilweise reduziert; das Adulttier kann sich nicht mehr 
in die Schale zurückziehen. 
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Patella vulgata. 


Verschiedene Entwicklungsstadien (schematisiert nach Surrg 1935). 
a) Trochophora (von ventral). — ref K: refraktärer Körper; 
b) praetorsionaler Veliger im Alter von 48 Stunden (von lateral); 
c) Larve in Metamorphose (von dorsal). 


Zur Entwicklung weiterer Archaeo-Gastropoden 


Eine Übersicht (vgl. Tab. III) über die Entwicklungsverhältnisse 
zeigt, dass entgegen der oft in allgemeinen Darstellungen vertretenen 
Meinung schon innerhalb der als primitiv angesehenen Archaeogastro- 
poden die verschiedensten Ontogenesetypen vorkommen — mit den 
später zu behandelnden Neritina-Arten sogar hochgradige Ernährungs- 
spezialisten. Die anderen Formen sind meist ziemlich nährstoffarm, sodass 
sie sich zwanglos an die Schilderung von Patella anschliessen lassen. 


2. Haliotis tuberculata 


(Abb. 2a) 


Die Entwicklung (vgl. Abb. 2a) zeigt grosse Aehnlichkeiten zu 
Patella, doch geht das Chorion erst nach 8 bis 13 Std. verloren. Der 
Ciliengürtel der Trochophora ist nur monotrochal und die Wimperzellen 
auf Apicalplatte und Telotroch fehlen. Die Radula tritt erst während der 
Torsion auf, während beide Lappen der Mitteldarmdrüse schon prae- 
torsional angelegt werden. 
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Die kurze neritische Phase dauert weniger als 2 Tage, und die Torsion 
geht über die benthische Phase (ab 6. Tag) bis ins Postveligerstadium 
(12. Tag) weiter, wo das Operculum abgeworfen und das Velum, zuerst 
rechtsseitig, abgebaut wird. Neben dem Ausbau aller Organe — die totale 
Entwicklungszeit dauert fast zwei Monate — erfolgt auch die Ausbildung 
der epipodialen Tentakel, welche entgegen Gibbula (ROBERT) von caudal 
nach rostral auftreten. 


3. Acmaea- und Helcion-Arten 


Auch hier ist die Entwicklung rasch; bereits am 2. Tag besitzt 
Acmaea eine Schale (BouraAn). Die planktontische Veligerphase ist nur 
kurz (THorson 1946). Die Jungtiere der viviparen Acmaea rubella 
schlüpfen im Kriechstadium (THorson 1935). 
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Entwicklungsstadien einiger Archaeogastropoden (schematisiert nach den 
Arbeiten von Crorts). 


a) Haliotis tuberculata: 30 Stunden alter, vor der Torsion stehender Veliger 
(Schalenlänge ca. 213 u); 


b) Calliostoma zizyphinum : 60 Stunden alter vor der Torsion stehender Veliger 


(Schalenlänge ca. 347 u). — X: Insertionsstelle der larvalen Retraktor- 
muskulatur; 


c) Calliostoma zizyphinum: schlüpfreifes Jungtier im Alter von 5 Tagen 
(gleiche Schalenlänge wie b). 
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4. Fissurella 


Obwohl die Eier durch eine Schleimmasse zu einem Gelege vereinigt 
sind, erfolgt die Befruchtung äusserlich. Die nach einer längeren Eizeit 
(15 Tage) schlüpfenden Veliger zeigen Velumreduktion, besitzen die 
ersten Epipodialanhänge und können bereits kriechen. Da sie noch keine 
Kiemen aufweisen, dürfen sie entgegen der nach dem Schlüpfen ebenfalls 
kriechenden Nassa mutabilis (pe 655) aber nicht als Veliconcha bezeichnet 
werden. 


5. Gibbula (Trochus)-Arten und Verwandte 
(Abb. 2b+c, 81c, 108) 


Die oft mit grünem Dotter versehenen Eier messen im Mittel 140 u; 
die Veliger schlüpfen rasch. Doch sind bezüglich Eibau, Gelegetyp, 
Schlüpfzustand (Trochophora, Veliger, Kriechstadium (vgl. Tab. III)) 
und Entwicklungszeit grosse Unterschiede festzustellen, was diese Gruppe 
schon weit von den ursprünglichen, bei Patella geschilderten Verhältnis- 
sen entfernt. 

Speziell bei Formen mit früh schlüpfenden Larven ist die Post- 
embryonalzeit sehr lang; bei Gibbula magus etwa entsteht die Kieme 
erst nach 4 Monaten. 

Trotz der eiweisshaltigen Kapselflüssigkeit müssen diese Arten zu den 
nährstoffarmen gezählt werden, da das Eiweiss vorwiegend zur Osmo- 
regulation dient (GERSCH). 


B. Formen mit schwacher bis mittlerer Eiweissaufnahme 


a) ALs VELIGER SCHLÜPFEND 


6. Trophon spec. 
(Abb. 3 bis 6, 113) 


(Unsere Laiche wurden freundlicherweise von THorson bestimmt) 
Gelege: 


Die stark transparente, mit einer praeformierten Schlüpföfinung 
versehene linsenförmige Kapsel ist ähnlich wie bei Fusus, aber kleiner 
(Durchmesser 3,5 bis 4 mm) und mit zahlreichen winzigen Spitzen 
versehen, weshalb sich an ıhr zahlreiche kleine Partikel anheften können. 

Die Eier (38—61, im Mittel 48 pro Kokon) liegen ursprünglich am 
Rand; die jüngeren Veliger rotieren zuerst frei in der Kapselflüssigkeit, 
während sie als ältere Stadien den Kapselraum voll ausfüllen und des- 
halb weitgehend immobilisiert sind. 
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T'rophon spec. 
Totalansichten des schlüpfreifen Veligers. Die stark verkleinerte Abbildung 
unten links stellt einen jüngeren Veliger mit noch dotterreichen Macromeren 
dar. 
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Charakterisierung der Entwicklung. 


Die Ernährung erfolgt weitgehend durch die reichen Dotter- 
reserven, welche bei frühen Veligern zeitweilig die Organanlagen aus 


der Schale herauspressen. Die Aufnahme von Kapseleiweiss ist 
bescheiden. 





Abb. A. 


Trophon spec. 
Sagittalschnitt eines älteren Veligers 


Der Protolecith wird in zwei grossen, je mit einem später dege- 
nerierenden Kern ausgestatteten Macromeren konzentriert 
(Abb. 3 ff.). Die erste, im Gebiet des Enddarmabganges lokalisierte, 
grösstenteils aus dem Darmverband isolierte Macromere (4D) ist 
besonders umfangreich und öffnet sich durch eine einen kleinen 
Hohlraum bildende plasmareiche Zone in den Mitteldarm. Die 
kleinere zweite, zuerst abgebaute Macromere bleibt dagegen in den 
Epithelverband des grösseren linken Leberlappens eingebaut, was 
wir sonst bei keinem anderen Prosobranchier feststellen konnten. 
Aus beiden Macromeren gelangen Dottersubstanzen in die Säcke 
der Mitteldarmdrüse, wo sie von deren relativ klein bleibenden 
Vakuolenzellen resorbiert werden. 
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Der übrige Darm zeigt keine Besonderheiten (vgl. etwa Abb. 4); 
die Larvalnieren (mit grossen individuellen Formvarianten) sind 
stark nach oben verlagert. Die aus zwei Blasen bestehende, mit 
einem weiten Nierengang versehene definitive Niere tritt schon 
früh auf (vgl. Abb. 3). 





Abb. 5. 


Trophon spec. 
Verdauungstrakt eines älteren Veligers (schematisiert). 


Schlüpfzustand. 


Der mit einem vierlappigen Velum, der ersten Anlage der 
Radulatasche und einer ausgebauten dunkelroten Fusszeichnung 
ausgestattete Veliger (Schalenlänge zwischen 400 und 440 u) 
besitzt eine grosse Mantelhöhle, eine definitive Niere und eine schon 
stark ausgewachsene Kiemenanlage. Die Larvalnieren und die 
grossen Hautvakuolenzellen auf der zweiblasigen Kopfblase sind 
noch kaum reduziert. 
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Das gelbe Konkrementzellen (vgl. p. 728) enthaltende Velum 
wird wie bei allen „Konkrement-Veligern“ in der Kapsel nach 
abwärts getragen (Abb. 3), entfaltet sich aber rasch bei Kontakt 
mit dem freien Wasser und nimmt dann die gewohnte Lage ein. 
Die Ganglien sind mit Ausnahme von Cerebral-und Pedalganglien 
noch wenig entwickelt. Die mit dem Sipho und einem winzigen 
Schalensporn versehene, rot pigmentierte Schale zeichnet sich 
durch gitterartige Profilierungen aus. Das mit einem von zahl- 
reichen Muskelfibrillen durchsetzten Blutsinus ausgestattete Meta- 
podium enthält eine sehr umfangreiche, mit einem cilienbesetzten 
Gang versehene Pedaldrüse sowie züsátzliche Sohlendrüsen (Abb. 4); 
ein Propodium ist noch nicht ausgebildet. 

Die AD-Macromere birgt noch umfangreiche Dotterreserven 


(Abb. 3). 





Abb. 6. 


Trophon spec. 
Sagittalschnitt der ,,Lebermacromere*. 
7. „Konkrementveliger,, 
(Abb. 7 bis 10, 92, 93, 113) 
Ausser bei Trophon und Crepidula kommen noch bei verschiedenen 


andern Arten mit gelblichen oder grünlichen Zelleinschlüssen versehene 
Konkrementzellen vor (vgl. p. 728 und Abb. 92 ff). 
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Um die Unterschiede zu Trophon zu zeigen, beschreiben wir die Onto- 
genese einer weiteren Art, obwohl uns deren genaue Bestimmung (Bela, 
Mangelia?) noch nicht möglich war. 
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Abb ge 


„Konkrementveliger“ 
Sagittalschnitt durch einen jungen Veliger. 
Gelege: 


Die 21 bis 92 Eier enthaltenden Kapseln gleichen den Gelegen von 
Trophon, sind aber kleiner (Durchmesser 1—2 mm) und mit kaum 
sichtbaren Profilierungen versehen. 


Charakterisierung der Entwicklung. 


Die wie alle planktontischen Veliger aus verhältnismässig 
wenigen Zellen aufgebauten Embryonen sind dotterärmer als bei 
Trophon, was hier durch eine freilich wenig umfangreiche Auf- 
nahme von Kapseleiweiss kompensiert wird. Der Dotter ist in 
zwei undeutlich voneinander abgegrenzten, sich durch eine stets 
darmwärts gelegene Plasmazone (mit Kern) gegen den Enddarm 
hin öffnenden Macromeren (Abb. 7 bis 9) und in wenigen Entoderm- 
zellen lokalisiert. 

Die Resorption von Dotter und Eiweiss erfolgt — wie bei fast 
allen Prosobranchiern — in der Mitteldarmdrüse (deren zweiter 
Lappen bildet sich erst spät, wobei aber entgegen anderen Arten 
hier der Dotter stets in gelöster Form und nie als noch intakte 
Dotterplättchen ins Mitteldarmlumen abgegeben wird. Die Ein- 
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mündungsstelle des Oesophages in den Mitteldarm (Abb. 7) ist von 
grossen Drüsenzellen umstellt. 





Abb. 8. 


, Konkrementveliger“ 


Sagittalschnitt durch einen aiten Veliger. 


Von den oft mehrkernigen, mit peripheren und mehreren 
zentralen Vakuolen versehenen Larvalnieren (Abb. 10) ist die 


rechte häufig grösser. Hautvakuolenzellen sind nur schwach 
entwickelt. 





Abb. 9. 


„Konkremenitveliger“ 
Die in den Enddarm einmündende Macromere (alter Veliger). 
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Die sich rasch differenzierenden Veliger — die Entwicklung von 
Embryo und Velumanlagen bis zum fertigen Veliger erfordert nur 
3 Tage — schlüpfen in ähnlichem Zustand wie Trophon; nur ist 
das Velum etwas kleiner und die abgesetzte Fuss-Spitze blasig 
aufgetrieben. 
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Abb. 10. 


„Konkrementveliger“. 
Zwei sich folgende Sagittalschnitte durch eine mehrkernige Larvalniere. 


8. Philbertia purpurea 
(Abb. 11 bis 14, 80, 108, 113) 


Gelege: 


Die mit sehr feinen Profilierungen ausgestatteten Fususähnlichen 
Laichkapseln messen etwa A mm im Durchmesser und besitzen nur eine 
kleine praeformierte Schlupföffnung. Die Eier (375 bis 597 pro Kapsel) 
sind locker in der anfänglich sehr zähflüssigen, später infolge Eiweissauf- 
nahme durch die Veliger dünneren Kapselflüssigkeit verteilt. Auch hier 
füllen die auswachsenden Veliger mit der Zeit das Kapselinnere weit- 
gehend aus. 


Charakterisierung der Entwicklung. 


Entgegen vielen anderen Prosobranchiergattungen verläuft die 
embryonale Entwicklung bei allen Philbertia-Arten ähnlich 
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2) 


Philbertia purpurea. 


Frühstadien. 
Exkr. Ze: laterale Zellen von wahrscheinlich exkretorischer Funktion. 





ABB. 12. 


Philbertia purpurea. 


Altere Entwicklungsstadien des Veligers. 
c: schlüpfreifer Veliger, d: dessen Schale. 
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(Tabelle IV); in der planktontischen postembryonalen Phase vor 
der Metamorphose zeichnet sich Philbertia gracilis durch ein 
besonders intensives Grössenwachstum aus. 

Entgegen früheren Vermutungen (LEBouR 1932-33) kommt bei 
Philbertia zwar ein gelegentlicher Kannibalismus, aber nie die 
Ausbildung von echten Nähreiern vor. Der Keim nimmt nur eine 
verhältnismässig geringe Menge von Kapseleiweiss auf; der eigene 
Dotter ist gleichmässig auf die Entodermzellen verteilt, welche 
durch Teilungen aus den Macromeren entstanden sind (Abb. 13 
und 14). Sowohl der im Mitteldarmlumen extrazellulär verflüssigte 
Dotter als auch das Eiweiss werden in den grossvakuoligen Zellen 
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ABB. 13. 


Philbertia purpurea. 
Leicht schräger Frontalschnitt durch den jungen Veliger (schematisch). 
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der Mitteldarmdrüse resorbiert. Im Gebiet der Oesophagein- 
mündung finden sich grosse Drüsenzellen (Abb. 14). 

Hautvakuolenzellen sind auf der Kopfblase sowie auf dem 
Mantelrand entwickelt. Die sonst bei keinem anderen plankton- 
tischen Veliger derart stark ausgebildeten Mantelrandzellen lassen 
sich in den ersten Anlagen schon bei Frühstadien nachweisen 
(Abb. 11 ff.). Diese zeichnen sich übrigens durch im Gebiet der 
späteren Schale gelegene Cilien aus. — Die Larvalnieren bleiben 
klein. 
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j App. 12 


Philbertia purpurea. 
Schräger Sagittalschnitt durch den schlüpfreifen Veliger (schematisch). 
Verschiedene Organe (Cerebralganglion, Enddarm, Exkretionsorgane, etc.) 
sind dabei nicht getroffen. 
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Schlüpfzustand. 


Das Velum ist erst schwach entwickelt (Abb. 12c); dagegen ist 
die rote, fast undurchsichtige Schale, welche die Mantelhöhle seit- 
lich stark überlappt (Abb. 12d) und zwischen 208-234 u (Extrem- 
werte 181 und 247 u) lang ist, bereits stark profiliert. 

Die Eingeweide — der Mitteldarm steht noch in weiter Ver- 
bindung mit den Lebersäcken — füllen die Schale nur noch teil- 
weise aus. Eine Radula ist nicht entwickelt; der Veliger wird sich 
deshalb ın der ersten postembryonalen Zeit aus dem erst zur 
Hälfte abgebauten Protolecith ernähren. 

Larvalniere und Larvalherz funktionieren noch gut, während 
die Hautvakuolenzellen reduziert sind. Von den definitiven 
Organen sind nur die mit braunen Konkrementen gefüllte Niere, 
sowie das pulsierende Herz vorhanden. 


9. Crepidula fornicata 


(Abb. 15, 82c, 108) 


Gelege: 


Die ursprünglich flach-dreieckigen, später ballonförmig aufgetrie- 
benen Beutelkokons (Durchmesser 2—4 mm) enthalten 200—400 Eier. 
60—80 solcher Kapseln sind mittels einer gemeinsamen Haftplatte im 
Brutraum des sessilen, konsekutiv hermaphroditen Weibchens befestigt. 
Der Aufenthalt im Brutraum ist zur normalen Entwicklung der Keime 
unbedingt nötig. 


Charaklerisierung der Entwicklung 


Die mit olivgrünen velaren Konkrementzellen versehenen, sehr 
grossen Veliger schlüpfen nach einer kurzen Entwicklungszeit (3—4 
Wochen im Frühling, 10—14 Tage im Sommer). Ihr weit entwickelter 
Zustand muss wahrscheinlich auf die schon von CoNKLIN nachgewiesene 
Eiweissaufnahme zurückgeführt werden. Der eigene Dotter ist gleich- 
mässig in den vier grosskernigen Macromeren verteilt, welche lange 
ungeteilt bleiben. Die öfters vorkommenden abnormen Larven werden 
von ihren normalen Geschwistern aufgefressen (McMurricx 1886). 

Ektodermale Hautvakuolenzellen fehlen; zwischen den Tentakeln 
liegen aber subepidermale vakuolenreiche Zellen. 


Schlüpfzustand 


Im Schlüpfmoment (Schalenlänge 2,6 bis 3,6 mm, sind die Larval- 
nieren bereits reduziert; das Larvalherz ‘bleibt i in einer Übergangsphase, 
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gemeinsam mit dem definitiven Herz schlagend, noch längere Zeit tätig. 
Die Torsion ist beendet und sämtlicher Dotter resorbiert (vgl. den 
Unterschied zu Nassa reticulata!). Viele weitere definitive Organe sind 
bereits angelegt, wie der Radulasack, der Kristallstielsack des Magens, 
die zwei Säcke der Mitteldarmdrüse (der rechte kleiner), die Niere, die 
Kieme, das Osphradium, etc. 
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ABB. 15. 


Crepidula fornicata. 
Entwicklungsstadien (nach WERNER 1955). 


a: Veliger kurz nach dem Schlüpfen, 
b: Veliconcha. — NL: Nackenlappen. 


Nach einer kurzen, 10- bis 20-tägigen (gelegentlich bis 35-tägigen 
(CHIPPERFIELD)) Veligerphase (mit weiterer Vergrösserung des Velums, 
Ausbau von Fuss und Nervensystem und Reduktion des Larvalherzens) 
und nach dem teils kriechenden, teils schwimmenden Zwischenstadium 
der Veliconcha (Abb. 15) läuft die nur eine halbe bis zu einer Stunde 
währende Metamorphose ab, welche vom Festsetzen gefolgt wird. Sie 
umfasst den Abwurf von Operculum und Velum (an praeformierter 
Risstelle), wobei letzteres in der Regel nicht aufgefressen wird. 


b) Ars KRIECHSTADIUM SCHLÜPFEND 


10. Crepidula adunca 
(Abb. 16) 


Bei den verschiedenen Crepidula-Arten kommen stark unterschied- 
liche Eigrössen und Schlüpfstadien vor (Tabelle V). 
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Bei Crepidula adunca enthält eine Kapsel nur 15 bis 25 Eier, welche 
aber mehr als den doppelten Durchmesser der Eier von Crepidula for- 
nicata besitzen. Vor allem der Reichtum an Dotter, welcher in den sich 
bei der Entodermbildung aber bald weiter teilenden Macromeren ein- 
gelagert ist, erlaubt den Verzicht auf eine freie Veligerphase. Mit Aus- 
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Crepidula adunca. 
Zwei Entwicklungsstadien (schematisiert nach Moritz 1939). 
a: Stadium der Invagination der Schalendrüse (Lateralansicht mit nach oben 
gerichteter Ventralseite). 
b: Stadium der Tentakelanlagen (von dorsal); das Velum hat seine grösste 
Ausdehnung erreicht. 


nahme des sehr rudimentären, maximal vier Zellbreiten umfassenden 
Velums werden aber viele transitorische Organe angelegt, wie Larval- 
niere, Larvalherz und Kopfblase. Ausser den Gonaden, den Kiefern und 
den Speicheldrüsen legen sich alle definitiven Organe inklusive dem Penis 
schon während der Embryonalzeit an, wobei das Osphradium zuletzt 
auftritt und der Enddarm relativ spät durchbricht. 


C. Formen mit intensiver Eiweissaufnahme 


(ALS VELICONCHA ODER KRIECHSTADIUM SCHLÜPFEND) 


11. Lacuna pallidula und Littorina obtusata 
(Abb. 17, 18, 80, 825, 102c, 103, 108, 113) 
Wir verdanken HERTLING-ANKEL die Berichtigung der vielfach 


falschen Gelegebestimmungen dieser sehr ähnlichen und deshalb hier 
gemeinsam behandelten Arten. 
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Beide Vertreter der Littorinaceen besitzen dotterreiche Eier, was 
ihnen zusammen mit den beträchtlichen Eiweissreserven ein Schlüpfen 
im Kriechstadium (mit völlig resorbiertem Protolecith) erlaubt. Die 
kleineiigen Formen, bei denen zudem die eiweisshaltige Kapselflüssigkeit 
nur der Osmoregulation zu dienen scheint (HERTLING 1928/30), schlüpfen 
dagegen als Veliger (Tabelle VI). 


Gelege: 


Die aus der primären Eihaut und dem Chorion bestehenden, stark 
eiweisshaltigen Eihüllen beherbergen nur einen Embryo; sie werden 
durch Gallertmassen zu grösseren Gelegen vereinigt. 
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ABB. 17. 


Lacuna pallidula. 


Sagittalschnitt durch einen alten Embryo in Metamorphose. 
Man beachte die umfangreiche Mundapparatur. 


Charakterisierung der Entwicklung. 


Die Eiweissaufnahme setzt schon bei der Gastrula ein. Diese 
besitzt infolge der dotterreichen, durch Teilungen aus den Macro- 
meren entstandenen Entodermzellen ähnlich wie bei Melaniden 
(RAMAMOORTHI) nur ein sehr enges Urdarmlumen. 
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Dem Veliger kommen mit Ausnahme der Kopfblase alle larvalen 
Organe zu; die Larvalnieren bleiben aber klein. Die Hautva- 
kuolenzellen sind besonders auf Kopf und Fuss gut ausgebildet; 
auch die Velarrandzellen sind gross. — Im Laufe der raschen 
Entwicklung erscheinen bald alle adulten Organe. 

Der Bau des komplizierten, aber keine transitorischen, für die 
Eiweiss-Resorption spezialisierten Organe aufweisenden Ver- 
dauungstraktes sei anhand eines sich umwandelnden Veligers 
geschildert, bei welchem sich nur noch vereinzelte Dotterreste in 
der Mitteldarmdrüse nachweisen lassen (Abb. 17). 

Der mit verschiedenen Taschen versehene Stomodealraum liegt 
über der papillenförmigen, mit vielen Muskelsträngen und mit 
einem paarigen Zungenknorpel ausgestatteten Zunge. Infolge des 
sehr engen, nur Oesophag und Musculus columellaris enthaltenden 





ABB. 18. 


Littorina obtusata. 
Flächenschnitt der Mitteldarmdrüse eines alten Embryos. 


Verbindungsstückes zwischen Kopffuss und Eingeweidesack ver- 
läuft die Radulatasche spiralig. Sie umschliesst eine sehr lange 
Radula. Auch die zwei gleich grossen, nach Delsman aus einer 
primär unpaaren Anlage entstandenen Säcke der Mitteldarmdrüse 
sind gewunden und umfassen verschiedene, funktionell differen- 
zierte Zelltypen (Abb. 18): 
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1. Zellen mit Eiweissvakuolen; 

wenige Zellen mit Dottervakuolen; 

3. Sekretzellen mit auf Schnitten intensiv angefärktem Plasma; 
von meist merocriner, z.T. auch holocriner Natur; 

4. kleine undifferenzierte Zellen an der Spitze des rechten Leber- 
sackes. 


E 


Die hohen polygonalen Vakuolenzellen lassen nur ein kleines 
Lumen frei. 

Der Mitteldarm ist von typischer Bau; dagegen fehlt dem oft 
mit Eiweiss-Substanzen (speziell gegen den Mitteldarm zu) gefüllten 
Enddarm, welcher sich erst während der Torsion nach aussen 
öffnet, die Pigmentierung. 


Schlüpfzustand. 


Die mit einem stark reduzierten Velum und mit einer Scha- 
lenwindung versehenen Kriechstadien sollen laut DELSMAN sofort 
fressen. 


12. Nassa reticulata 


(Abb. 19, 20, 27, 80, 108) 


Die Ontogenese dieser als Veliger schlüpfenden Nassa-Art (vgl. 
Tab. VII) kann in evolutiver Hinsicht als Vorstufe zu Nassa mutabilis 
betrachtet werden. Wir behandeln sie deshalb erst an dieser Stelle, 
obwohl sie infolge ıhrer geringen extraembryonalen Nährstoffe weiter 
vorne rangieren müsste. 


Gelege: 


Die 50-352 Eier (Durchmesser 160 u) enthaltenden Kapseln sind nach 
dem gleichen Prinzip wie bei Nassa mutabilis gebaut; ihre Oberfläche 
ıst aber glatt. 


Charakterisierung der Entwicklung. 


Die gesamte innere Anatomie, inklusive der freilich plasmaär- 
meren Macromere AD, entspricht den bei Nassa mutabilis geschilder- 
ten Verhältnissen (vgl. z.B. Abb. 20). 

Infolge der bescheidenen Eiweissaufnahme erfolgt das Schlüpfen 
bereits im Stadium des mit noch reichlichen Dotterreserven ver- 


648 PIO FIORONI 


sehenen praetorsionalen Veligers, welcher aber bereits eine 
definitive Niere besitzt. Das im Gegensatz zu Nassa mutabilis 
pigmentierte Velum bleibt noch klein; die 236-367 u (im Mittel 
290 u) lange Schale ist mit einem Schalensporn versehen. Wie ein 
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ABB. 19. x | 
| 
Nassa reticulata. 
Frisch geschlüpfte Veliger (unten stark verkleinert). 
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Vergleich der Abb. 19 und 24 ergibt, entspricht das Schlüpfstadium 
einem Nassa mutabilis-Veliger nach der halben Embryonalzeit. 
Bei einigen weiter entwickelten Veligern finden sich zudem schon 
die Anlagen der ersten Pallialorgane (Osphradium, Hypobranchial- 
drüse). In der etwa zwei Monate währenden planktontischen Post- 
embryonalphase wird das Velum beträchtlich vergrössert (Abb. 27). 
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ABB. 20. 


Nassa reticulata. 
Sagittalschnitt eines schlüpfreifen Veligers. 


Die Torsion ist beendet und die Metamorphose in vollem Gang. 
So sind etwa die Larvalnieren weitgehend reduziert; die bereits 
tatige definitive Niere ist mit weissen Konkrementen gefüllt. Die 
Kiemenanlage hat 10—12 Kiemenblättchen ausgebildet, die 
Pallialorgane sind angelegt und das definitive Herz pulsiert. Auf 
die beträchtlichen Dotterreserven in der 4D-Macromere wurde 
schon hingewiesen. 
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13. Nassa mutabilis 


(Abb. 21 bis 27, 80, 81 d, 113) 


Gelege: 

Die transparenten, urnenförmigen Kapseln sind auf Vorder- und 
Rückseite stark zusammengepresst und besitzen oben eine leicht ab- 
gebogene und durch einen dicken Piropf verschlossene Schlupfóffnung. 
Besonders auf den Seitenteilen der Kapsel erheben sich kompliziert 
geformte, spitzenartig gekräuselte Bänder und Leisten (vgl. ANKEL 
1929). Die einzelnen Kokons werden durch eine durchgehende basale 
Leiste zu grösseren Gelegen aufgereiht. Eine Kapsel enthält zwischen 
9 bis 27, meist aber etwa 16 bis 21 Eier, welche einen Durchmesser von 
500 u aufweisen. 





ABB. 21. 


Nassa mutabilis. 
Furchungsstadium mit dominierender 4D-Macromere. 


a: Totalansicht, 
b: Schnitt (nach Horrmann 1902). 


Charakterisierung der Entwicklung. 


Die Spezialisierung ans Kapselleben ist gross; frühe Veliger 
gehen bei Kontakt mit Meerwasser sofort zugrunde. Die Haut- 
vakuolenzellen aller drei Zonen sind gut ausgebildet; die Nacken- 
zellen sitzen auf einem vorstülpbaren Sockel (Abb. 22). 

Alle larvalen Organe sind vorhanden, das Velum bleibt aber 
lange klein (Abb. 22) und erreicht erst vor dem Schlüpfen beträcht- 
liche Dimensionen und die angedeutete Vierlappigkeit (Abb. 24). 
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Die Ernährung ist eine doppelte. Der Protolecith wird anfäng- 
lich auf die vier Macromeren (Abb. 21) verteilt, wobei dann aber 
bald aller Dotter auf die hochspezialisierte 4D-Macromere konzen- 
triert wird. Sie umgibt bei jüngeren Veligern den ganzen Mitteldarm 
(Abb. 23), was diesen äusserlich ein dem Nähreiertyp ähnliches 
Aussehn verleiht. Beim Dotterabbau scheint der 4D-Kern eine 
wichtige regulatorische Rolle (Horrmann) zu spielen (Abb. 21-26). 





NER. 22. 


Nassa mutabilis. 
Mittlerer Veliger (von lateral). 


Die intensive Eiweissaufnahme hat im Vergleich mit anderen 
Albumin-Spezialisten nur geringe Auswirkungen auf die Anatomie 
des Veligers: 


1. Eine Retardierung der Entwicklungsprozesse findet nicht statt; 
die Radulatasche wird schon früh angelegt; 

2. eine transitorische Verschlussmöglichkeit des | Oesophages 
(„bourrelet de fermeture von Fusus) fehlt; 
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ein spezieller Albumensack wird nicht ausgebildet; alle Nähr- 
stoffe werden in den zwei schon früh angelegten Lebersäcken 


resorbiert. 


Bezüglich der Ernährung lassen sich drei Phasen unterscheiden: 


Bis zum Durchbruch des Stomodaeums wird ausschliesslich der 
eigene Dotter resorbiert; 

die weitere Embryonalzeit bis zum Schlüpfen steht im Zeichen 
einer intensiven Eiweiss-Aufnahme; der Abbau der noch 
beträchtlichen Protolecith-Reserven ist sistiert; 

der restliche Dotter wird erst in der Postembryonalzeit ver- 
arbeitet, wobei infolge der bereits entwickelten Radula zusätz- 
lich auch schon fremde Nahrung aufgenommen werden kann. 
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ABB. 23. 


Nassa mutabilis. 
Sagittalschnitt durch einen jüngeren Veliger (schematish). 
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ABB. 24. 


Nassa mutabilis. 
Veliconcha, oben kriechend (von dorsal), unten schwimmend (von ventral). 
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ABB. 25. 


Nassa mutabilis. 


Sagittalschnitt der Veliconcha. Man beachte die sich 
an einer schmalen Stelle ins Darmlumen ôffnende Macromere. 





App. 26. 


Nassa mutabilis. 
Sagittalschnitt der Macromere der Veliconcha. 
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Schlüpfzustand. 


Die reiche Eiweissaufnahme gestattet ein Schlüpfen als Veli- 
concha (Schalenlänge 750 u), welche zwar noch ein voll entwickeltes 
Velum besitzt, aber meist mit in die Mantelhóhle retrahiertem 





ABB 2. 


Alte planktontische Veliger von Nassa reticulata (a) und Nassa incrassata 
(b) mit umfangreicher Pigmentierung. 


Velum herumkriecht und bald die benthische Lebensweise auf- 
nimmt (Abb. 24). Der mit einem grossen Propodium versehene Fuss 
ist voll entwickelt; das Metapodium zeigt bereits die zwei für die 
adulte Nassa typischen caudalen Fortsátze. 


14. Fusus spec. 
(Abb. 28 bis 32, 102a, 108, 113) 


(Wahrscheinlich handelt es sich um Fusus syracusanus) 
Gelege: 


Die Oberfläche der linsenförmigen, mit einer zentralen Schlüpf- 
öffnung und seitlichen praeformierten Risstellen versehenen Kapsel 
ist völlig glatt. Der totale Durchmesser beträgt um die 8 bis 9 mm; die 
Masse des Innenraumes können zwischen 3,3 und 6,5 mm für die Länge 
und zwischen 3,1 und 5,5 mm für die Breite schwanken. 

Die 3 bis 21 (meist 7—12) Eier besitzen orangen Dotter, sind längs- 
oval und von ziemlich unterschiedlicher Grösse (538 bis 675 u lang, 
400 bis 500 u breit). Sie werden durch die im Gegensatz zu allen anderen 
linsenförmigen Gelegen nicht klare, sondern weisse und undurchsichtige 
zähe Eiweissmasse — welche sich erst nach der Albuminaufnahme 
klärt — meist im Kapselzentrum fixiert. 
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Charakterisierung der Entwicklung. 


Wie bei Nassa mutabilis wird intensiv Eiweiss und Protolecith 
verarbeitet, wobei auch hier beträchtliche Dotteranteile erst nach 
der Metamorphose und postembryonal bewältigt werden. 





ABB. 28. 


Fusus spec. 
Sagittalschnitte durch zwei Frühstadien. 


a: vor der Eiweissaufnahme, 
b: in der Frühphase der Eiweissaufnahme. 
Zg: Zellgrenze zwischen den Macromeren. 


Der Dotter ist in den vier gleich grossen Macromeren konzen- 
triert (Abb. 29a); infolge des unterschiedlichen Anfárbungsver- 
haltens des 4D-Kerns scheint aber die AD-Macromere physiologisch 
anders differenziert zu sein. Beim spátembryonalen Dotterabbau, 
der von einer durch Bläschenbildung und Aufteilung des Chroma- 
tins eingeleiteten Kerndegeneration (bei 4D etwas retardiert) und 
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ABB. 29. 


Fusus spec. 
Entwicklungsstadien (schematisch). 
a: Veliger mit beginnender Metamorphose, 
b: Embryo kurz vor dem Schlüpfen. 
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einer Auflösung der Zellgrenzen der Macromeren begleitet ist, 
werden Dottersubstanzen ins Lumen der Mitteldarmdrüse abge- 
geben (Abb. 32), von wo aus gemeinsam die Resorption von 
Eiweiss- und Dottersubstanzen erfolgt. 

Die ganze Anatomie wird durch die schon praetorsional ein- | 
setzende Eiweissaufnahme (Abb. 28 fl.) beeinflusst. Viele Körper- | 
zellen enthalten zu diesem Zeitpunkt noch Protolecith; die Stato- 
cysten sind angelegt, noch nicht aber die Ganglien. In der Folge 
wird die Differenzierung von Nervensystem, Stomodaeum und 
Mitteldarm retardiert. 

Der ,,bourrelet de fermeture" (PoRTMANN 1955), eine oesophage- | 
ale, aus hohen vakuolösen Zellen bestehende Verdickung (Abb. 28) 


Au fe MH FG Muco CO EWS x 





490 d 
Zeg: 
at h by < 
eh Ave 
RER ” 





A o EK NA. At Ei Mn Me 


App. 30. 


Fusus spec. 


Sagittalschnitt durch einen älteren Veliger (schematisch). 
Das Epithel der Mitteldarmdrüse hat noch keine Vakuolen 
zur Eiweissverdauung ausgebildet. 
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ermöglicht den Verschluss der Mundregion und erleichtert 
dadurch die Schluckbewegungen. Auch die oesophagealen Cilien 
fördern den Transport des Eiweisses in den grossen unpaaren 
später in der Schalenwindung liegenden Eiweissack (= Albumen- 
sack). Dieser besteht aus riesigen, im Gegensatz zu den Pulmonaten 


(vel. BrocH) stets voneinander isolierten Vakuolenzellen 
(Abb. 30 ff). 
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ABB. 31. 


Fusus spec. 


Sagittalschnitt durch ein frisch geschlüpftes Jungtier. 
Die Sekretzellen des rechten Sackes der Mitteldarmdrüse sind auf die apicale 
Partie beschränkt, während das restliche Epithel und auch die basalen Partien 
des linken Sackes der Resorption v. a. des Eiweisses dienen. 


Der Eiweissack ist, wie neueste, später detailliert zu publizier- 
ende Befunde zeigen, kein isoliertes Organ, sondern der Spitze des 
linken Sackes der Mitteldarmdrüse homolog (vgl. p. 755). Während 
der Metamorphose entwickeln sich in seinem gegen den Mitteldarm 
zu gelegenen Epithel Vakuolenzellen, die sich sackartig leicht von den 
Albuminzellen abschnüren und das aus dem Eiweissack — der nur 
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zur Speicherung zu dienen scheint — stammende Eiweiss resorbie- 
ren (Abb. 31). Der wesentlich kleinere rechte Lebersack besteht 
ursprünglich aus vielkernigen, schon früh in den Albumensack 
sezernierenden Zellen. Später beschränken sich diese Drüsenzellen 
auf eine kleine apıcale Zone; das ganze übrige vakuolöse Epithel 
dient zur Aufnahme der Eiweiss- und Dottersubstanzen. 

Wie die besonders bei Frühstadien ausgeprägten Hautvakuolen- 
zellen (Abb. 102), die grosse Kopfblase (Abb. 29a), das Larvalherz 
und die aus mehreren Zellen zusammengesetzten Larvalnieren 
zeigen, sind die Anpassungen ans Kapselleben gross. Schon weit 
entwickelte Metamorphose-Stadien mit beginnendem Abbau des 
nie gross werdenden Velums sterben im freien Meerwasser innerhalb 
einer halben Stunde. 
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ABB. 32. 


Fusus spec. 


Schnitte durch Macromeren von alten Embryonen. 
a: mit degenerierendem Kern und grossen Vakuolen im Macromerenplasma, 
b: Kern noch intakt. Man beachte die sich gegen das Enddarmlumen zu ôff- 
nende Macromere. 


Schlüpfzustand. 


Die mit reichen Dotter- und v.a. Eiweiss-Reserven versehenen und 
damit in Bezug auf Mitteldarm und Leber noch sehr embryonalen 
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Kriechstadien (ihre Schalenlänge variiert in Abhängigkeit zur 
Embryozahl in der Kapsel zwischen 1125 und 1625 u) bleiben nach 
der durch Fermente erfolgten Auflösung der Schlüpföffnung noch 
längere Zeit ın der Kapsel, wie dies u.a. auch für Pisania gilt. 
Alle larvalen Organe sind abgebaut, die reich profilierte, schon 
fast undurchsichtige Schale, die Pallialorgane und die mit einer 
Rüsseltasche versehene Mundregion wohl entwickelt. Der Nieren- 
gang ist sackartig erweitert (Abb. 295), ohne freilich einen abge- 
gliederten Konkrementsack in der Art von Ocinebra zu bilden. 


< 


15. Pomatias elegans 


(Abb. 33, 34, 113) 


Gelege: 


Bei diesem Land-Prosobranchier sind die 140 u im Durchmesser 
aufweisenden Eizellen von einer riesigen Eiweissmasse umgeben (Durch- 
messer 2000 u!), was durchaus Pulmonaten-Verhältnissen entspricht. 





ABE Soo: 


Pomatias elegans. 
Querschnitt durch eine Eikapsel (nach CREEK 1951/52). 
C : Conchiolinfasern im Mucus; 
M: innere mucóse Schicht; 
Bodenpartikel, Eize: Eizelle. 


Verschiedene mucöse, aussen mit Bodenpartikel durchsetzte Gallert- 
schichten (Abb. 33) schützen das Ei vor Austrocknung. Zudem werden 
die Einzeleier nach der Ablage vom Weibchen noch mit Erde überdeckt. 
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Charakterisierung der Entwicklung 


Die über 3 Monate dauernde Entwicklung führt über ein hochgradig 
modifiziertes Veligerstadium (ohne Larvalherz und Larvalnieren) zur 
jungen, sehr zellenreichen Schnecke. 

Die zur Eiweiss-Resorption dienende, schon früh stark ausgeprägte 
und nach der 8. Woche in Denegeneration übergehende cephale Masse 
(Abb. 34) hemmt beträchtlich die Ausdifferenzierung der übrigen 
Organe, namentlich der visceralen Masse. Sie besteht aus vielleicht als 
hochspezialisierte Nackenzellen zu deutenden, grossen, das Eiweiss 
aufnehmenden Vakuolenzellen. Median und lateral finden sich sehr 
kurze Cilien, welche eine Rotation des Embryos durchs Eiweiss ermög- 
lichen. Seitlich der cephalen Masse liegen mit Vitalfarbstoffen anfärbbare, 
laut CREEK eventuell als Akkumulationsnieren funktionierende Zellen. 
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ABB. 34. 


Pomatias elegans. 


Sagittalschnitt durch die rechte Körperhälfte des späten Veligers (schematisiert 
nach CREEK 1951/52). 


Trotz seinem komplizierten Bau (Chitinkante im Magen, „style sac“ 
im Enddarmgebiet) ist der Darm schon früh entwickelt; die Radulatasche 
(mit Odontophoren), die Buccalhöhle und die bis in die Nähe der cepha- 
len Masse reichende linke Leberanlage treten schon praetorsional auf. 
Die Mitteldarmdrüse dient als transitorisches Organ der Eiweissresorp- 
tion, wird aber in den letzten zwei Embryonalwochen noch in die histo- 
logische Adultstruktur übergeführt, was in grossem Gegensatz zur 
Entwicklung der marinen Prosobranchier steht. 
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D. Formen mit Nähreier- Aufnahme (Adelphophagie) 


(fast immer im Kriechstadium schliipfend ) 
a) NÄHREIER MIT HILFE DER VELARCILIEN ABGEBAUT 


16. Bursa spec. 
(Abb. 35 bis 37, 80, 110) 


4 
Wir gelangten in Banyuls leider nur einmal in den Besitz einiger 
aus 60 bis 80 m Tiefe stammender Laichkapseln. Infolge des geringen 
Materiales konnte daher die Entwicklung nur bis zum Veliger verfolgt 
werden. — Unsere Proben wurden von Tuonsow als Bursa (Ranella) 
spec. determiniert. 


Gelege: 


Die transparenten, fingerförmigen, etwa 16 mm hohen Kapseln 
besitzen keine praeformierte Schlupfóffnung und sind auf einer faltigen 
Grundplatte zu grósseren Gelegen vereinigt. 
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ABB. 35. 


Bursa spec. 
Entwicklungsstadien (schematisch). | 
Das Frühstadium (a) ist in Wirklichkeit fast gleich gross wie der 
junge Veliger (b); c: älterer Veliger. 
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Charakterisierung der Entwicklung. 


Der frühe, auch mit umfangreichen Hautvakuolenzellen ver- 
sehene Veliger (Abb. 355) zeichnet sich durch die relativ grössten 
bisher bei einem Prosobranchierembryo beobachteten Larval- 
nieren aus, welche auch einzelne Dotterpartikel enthalten und 
anfänglich weit hinten gegen den Schalenapex zu liegen, später aber 
die normale Position hinter dem Velum einnehmen. Im Gebiet der 
späteren Schale finden sich wie bei einigen anderen Prosobranchiern 
(vgl. p. 734) zuerst noch Cihenzellen (Abb. 35a). 





ABB. 36. 


Bursa spec. 


Nähreierdrehung (schematisch). 
Die Rotationsrichtung des Nähreies wird durch einen 
weissen Pfeil symbolisiert. 


Wie aus dem Bau des breiten Stomodaeums geschlossen werden 
darf, werden die sich nicht furchenden (Abb. 37), zu einer lockeren 
zentralen Säule vereinigten Nähreier (Durchmesser 175-200 u) 
anfänglich verschlungen. Später nehmen die sich durch ein kleines 
Velum und eine riesige Kopfblase auszeichnenden Veliger die 
Nähreier in eine Eindellung der Kopfblase auf. Durch das Schlagen 
der Cihen von Velum und Nackenzellen werden die Nähreier 
gedreht (Abb. 36); die sich dabei ablösenden Dotterplättchen 
gelangen teilweise ins Stomodaeum, teilweise aber auch ungenützt 
ın den Kapselraum. Daher verschmutzt dieser rasch; die Veliger 
scheinen bald zu schlüpfen. 
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Der in einer Macromere im Enddarmgebiet konzentrierte Pro- 
tolecith wird früh abgebaut. Die Resorption des aufgenommenen 
Dotters sowie des in geringen Mengen verschluckten Eiweisses 
erfolgt in den Vakuolenzellen der Mitteldarmdrüse. 
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ABB. 37. 


Bursa spec. 
Schnitte durch die Kernregion von Nähreiern. 


a: Der mit Chromatinbrocken gefüllte, von vakuolösem Plasma umgebene 
Kern ist noch weitgehend intakt. 


b: Die Kernmembran ist in Auflösung, und die Grenzen zwischen Kern und 
Plasma verschwinden. 
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17. Polinices (Natica) catena 


(Abb. 38 bis 42, 80, 110 bis 113) 


Gelege: 


Die Enden des kragenartigen, aus Sand und einer gelatinösen Masse 
aufgebauten Geleges berühren sich nicht (Abb. 80). Ein Laichband 
enthält viele, von aussen als kuppelförmige Erhebungen sichtbare 
Kapseln („egg spaces“), welche sich hier im Gegensatz zu den anderen 
Arten bis an den Kragenrand hin erstrecken (vgl. GIGLIOLI). Beim 
Schlüpfen werden die Gelegewände oft beidseitig durchlöchert. Aus den 
etwa 90 Eiern einer Kapsel (31 bis 184 als Extremwerte) entwickeln 
sich meist 2—5, gelegentlich aber bis zu 19 Embryonen. 


Charakterisierung der Entwicklung. 


Die 180 bis 190 u ım Durchmesser aufweisenden Nähreier sind 
als primitiv zu taxieren, denn die Sistierung ihrer Entwicklung 
erfolgt erst spät; nach mehrfachen Teilungsschüben kommt es 
sogar zu einer mit. einer Micromerenkappe vergleichbaren Bildung. 

Die anfänglich frei in der Kapselflüssigkeit flottierenden 
Nähreier (Abb. 39) werden durch den Cilienschlag der Embryonen 
zu einer zentral oder peripher gelegenen Nähreiermasse von runder 
bis längsovaler Form zusammengepappt (Abb. 40). 

Die von einer geringen Eiweissaufnahme begleitete Nähreier- 
bewältigung setzt schon früh vor der Torsion ein (Abb. 38a), wobei 
aber nie ein Verschlingen und damit im Gegensatz zu vielen 
Nähreierformen auch kein für die Nähreieraufnahme spezialisiertes 
Frühstadium vorkommt. Die an der Nähreiersäule klebenden 
Embryonen lösen durch die Schläge ihrer Velarcilien Dotter- 
plättchen von den Nähreiern ab, welche via Futterrinne des 
Velums ins Stomodaeum gelangen. Gelegentlich können sich auch 
grössere Dotterstücke ablösen, die unzerkleinert aufgenommen 
werden. Die verschluckten Dottersubstanzen werden anfänglich in 
einer kropfartigen Erweiterung des Oesophages (Abb. 41) und 
später im Mitteldarm gespeichert. Die endgültige Resorption 
erfolgt in den Säcken der Mitteldarmdrüse. 

Ein Drehen von Nähreiern wie etwa bei Cassidaria kommt nie 
vor. Der Fresstrieb ist sehr stark; künstlich von der Nähreiersäule 
entiernte Embryonen heften sich sofort an neuen Dotter, aber auch 
an Sandkörner und dergleichen an. Besonders bei Kapseln mit 
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ABB. 38. 


Polinices catena. 
Entwicklungsstadien. 
a: junger praetorsionaler Veliger zu Beginn der Nähreieraufnahme; 
b und c: jüngere Veliger (c stark verkleinert); 


d: älterer Veliger zu Beginn der Metamorphose; auch in diesem Stadium 
werden noch Nähreier aufgenommen. 


668 PIO FIORONI 


wenigen Embryonen bleiben meist einige nicht gefressene Nähreier 
übrig. Die kontinuierliche Nährstoffaufnahme, welche in ihrer 
Hauptphase nur wenig mehr als eine Woche erfordert, erlaubt eine 
rasche unretardierte Entwicklung; man beachte etwa das frühe 
Auftreten der Radulatasche und der Ganglienanlagen. Auch können 
die Embryonen schon früh die typische Veligergestalt — wie bei 
planktontischen Veligern wird der Fuss lange senkrecht nach 
unten abstehend getragen — erlangen, welche sich in der Folge nur 
noch durch Grössenzunahme und das Auftreten der adulten Organe 


verändert. 





ABB. 39. 


Polinices catena. 
Sagittalschnitt durch ein Nährei. 


Zur Anatomie des Veligers. 


Die mit gering entwickelten Hautvakuolenzellen, aber mit 
kräftigem Larvalherz und grossen, fast immer einkernigen Larval- 
nieren ausgestatteten Veliger sind wenig aufs Kapselleben speziali- 
siert; aus der Kapsel genommene Exemplare können über 4 Tage 
ım freien Meerwasser leben. 
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Primitiv ist auch die Verteilung des Protolecithes — welcher 
auch in manchen Körperzellen noch lange vorkommt — von den 
sich teilenden Macromeren aufs Mitteldarmepithel; die Ausbildung 
von Macromeren als spezialisierte Dotterreservoire unterbleibt. 

Die dottergefüllten Vakuolenzellen der Mitteldarmdrüse sind 
ausgesprochen hochzylindrisch; die Kerne liegen meist basal. Am 
Ende des Enddarmes liegt eine drüsenreiche Zone (Abb. 42). 

Während der Metamorphose sind die sehr pigmentreichen 
Embryonen (Fuss, Velum, Mantelrand, Niere, Enddarm, dorsal 
über dem Oesophag) fast durchgehend in die Mantelhöhle retra- 
hiert. 





ABB. 40. 


Polinices catena. 


Eine Eikapsel nach Entfernung der Kapselwand. 
S: Sandkorn, Vel: Veliger. 


Schlüpfzustand. 


Grosse individuelle Unterschiede während der Metamorphose 
(v.a. punkto Grösse, Dotterfüllung der Mitteldarmdrüse, Abbau des 
Velums) führen zu varierenden Schlüpfstadien, deren Schalen- 
länge zwischen 400 und 1075 u (im Mittel ca. 575-900 u) schwanken 
kann. 


Rev. SUISSE DE Zoor., T. 73, 1966. - 48 
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In Banyuls sind es meist Kriechstadien, bei welchen die Leber 
— besonders im linken Sack — aber noch ganz der sich postem- 
bryonal fortsetzenden  Dotterresorption dient; bei einzelnen 
Embryonen sind noch Velumreste nachweisbar +. Dagegen kann 
nach THorson (1950) Polinices catena im englischen Kanal auch 
als Veliger die Eihüllen verlassen (vgl. p. 768). 
Aehnliche Entwicklungsunterschiede sind auch bei anderen Nati- 
cidae bekannt (vgl. Tabelle VIII). So schlüpft Polinices triseriata 
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ABB. 41. 


Polinices catena. 


Sagittalschnitt durch einen älteren Embryo 
mil kropfartig erweitertem Oesophag (Kr). 


* Im Frühjahr 1964 schlüpften in Banyuls aber auffallend viele Embryonen 
noch mit grösseren Velumresten. 
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x 


je nach den meteorologischen Bedingungen als Veliger oder im 
Kriechstadium (GisLioLı 1955) und Lunata montagu wird in 
Dänemark im Kriechstadium, im Mittelmeer als Veliger frei 
(THorson 1946). Bei Natica pallida schliesslich richtet sich der 
Schlüpfzustand nach der Embryozahl pro Kapsel (vgl. THORSON 


und LEBOUR). 





ABB. 42. 


Polinices catena. 
Schnitt durch die Enddarmregion eines älteren Veligers. 


18. Polinices (Natica) spec. 


(Abb. 80, 108, 112) 


Von den sich durch embryonale Eiweissaufnahme auszeichnenden, 
hier vergleichsweise behandelten Polinices-Arten kommen in Banyuls 
mehrere, in ihrer Ontogenese weitgehend übereinstimmende Arten vor. 
Die aus zwei Hüllen (die innere entspricht wahrscheinlich dem Chorion) 
bestehenden Kapseln enthalten in ihrer z.T. sehr umfangreichen perivitel- 
linen Flüssigkeit nur einen Embryo und sind im Gegensatz zu Polinices 
catena am mit einem kapsellosen oberen Rand versehenen Laichband 
von aussen nicht wahrzunehmen. 
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Charakterisierung der Entwicklung. 


Bezüglich Dotterverteilung und innerer Anatomie liegen ähn- 
liche Verhältnisse wie bei Polinices catena vor. Doch sind die 
Hautvakuolenzellen besser entwickelt und die Radulatasche 
erscheint später; der oesophageale Kropf und die auch Dotter 
enthaltenden Säcke der Mitteldarmdrüse werden stark in die 
Eiweissresorption miteinbezogen. Infolge der durch die Eiweiss- 
aufnahme prallen Darmteile werden namentlich bei jüngeren 
Keimen die Enddarmausmündung und der Mantelrand häufig aus 
der Schale gepresst. 

Vor allem in der sich durch eine mitteldarmwärts gerichtete 
Strömung auszeichnenden Enddarmregion finden sich schon von 
BoBRETZKY erwähnte, stäbchenartige Einschlüsse enthaltende 
Zellen, welche den Stäbchenzellen der Spinnen (vgl. von ORELLI- 
ScHürz) ähnlich sind. Wie bei den Araneiden lässt sich auch hier 
über die Funktion dieser noch genauer zu untersuchenden Zellen 
nichts aussagen. 


Schlüpfzustand. 


Die fast pigmentlosen, weit entwickelten, als Veliconcha zu 
bezeichnenden Jungtiere besitzen ein sehr grosses Operculum, 
welches nicht mehr in die Schalenóffnung zurückgezogen werden 
kann, und kriechen fast dauernd umher. Hautvakuolenzellen und 
Larvalnıeren sind abgebaut; das Larvalherz ist nur noch rudimentär 
vorhanden. Fast alle definitiven Organe (die Kieme mit 8 bis 
9 Balken) sind angelegt; doch enthält die Leber noch viele gespei- 
cherte Nährstoffe. 

Trotz der reichen embryonalen Ernährung (vgl. p. 761 ff.) bleibt 
die Schwankung der Schalenlänge (750-1025 u) wesentlich kleiner 
als bei Polinices catena (vgl. Abb. 112). 


19. Neritina (Theodoxus) fluviatilis. 


(Abb. 110) 


Gelege : 


Die unter Steinen, gelegentlich auch auf Muscheln oder auf Neritina 
abgelegte, abgeflachte Kugel dieser Süsswasserform wird durch minerali- 
sche Stoffe verstárkt, welche aus der verdauten Nahrung stammen und 
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in einem speziellen Sack („reinforcement-sac“; Anprews) des Weibchens 
gespeichert werden. 

Wie BonDESEN gezeigt hat, schwankt die Zahl der Eier, aus welchen 
sich nur ein Keim, seltener zwei oder drei Embryonen entwickeln, in 
Abhängigkeit zum Biotop: 


Brackwasser 
Süsswasser (die Kapseln sind etwas 
kleiner) 
€ 
Eizahl pro Kapsel . . . 73-110-165 99-82 
Eidurchmesser . . . . . 120-150 u 110-130 u 


An einem Ort sind sogar Kapseln ohne Nähreier gefunden worden, 
was von BoNpEsEN als Atavismus zum primitiven nähreierlosen Typ, 
wie er bei verschiedenen Neritina-Arten verwirklicht ist (Tabelle IX), 
gedeutet wird. 


Charakterisierung der Entwicklung. 


Erst nach dem Einsetzen der Teilungen des normalen Eies beginnen 
sich unter Richtungskörperbildung in stark verlangsamten Tempo 
auch die stets unbefruchteten Nähreier zu furchen. So kann es zur 
Mehrkernigkeit kommen, doch zerfallen die meisten Eier rasch in kleine 
Kugeln. 

Die Nähreier-Aufnahme erfolgt spät, nachdem der Embryo bereits 
eine ausgeprägte Veligergestalt angenommen hat. Wie aus den spär- 
lichen Angaben von CLAPAREDE hervorgeht, werden die Nähreier vor der 
Mundöffnung des Veligers gedreht, wobei die sıch loslösenden Dotter- 
plättchen in den Mund gelangen. Dar rinnenförmige Fuss (Propodium) 
hilft beim Drehen mit und lenkt die Strömung der Dotterplättchen gegen 
den Mund. 

Dar Protolecith ist in den vier Macromeren gespeichert, welche nach 
BLocHMANN die definitive Mitteldarmdrüse bilden sollen, was freilich 
kaum zutreffen dürfte. 

Die Dauer der Embryonalperiode — entgegen manchen anderen 
Prosobranchiern schlüpft Neritina sofort nach dem Velumabwurf — 
sowie die Grösse des Kriechstadiums wird durch die Zahl der Nähreier 
bestimmt. Im Vergleich mit nähreierlosen Neritidae (JVeritina tesselata: 
3—4 Wochen) ist die etwa 10 Wochen betragende Eizeit lang. 


20. Cassidaria spec. 


(Abb. 43 bis 57, 80, 110, 111, 113) 


Zweı unbekannte, einander sehr ähnliche Gelegeproben wurden von 
THorson übereinstimmend als Cassidaria echinophora bestimmt. Auf 
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Grund der Beschreibung der Nähreierfurchung von ERLANGERS (1893) 
und Lo Braxco’s Schilderung des Geleges muss es sich bei der auf pg 684 
beschriebenen Art um Cassidaria echinophora handeln. Dagegen unter- 
scheidet sich die zweite, von FIORONI-SANDMEIER inBezug auf die Nähr- 
eierdrehung dargestellte Art in zahlreichen Merkmalen (Tab. X, Abb. 43, 
44). Wir bezeichnen sie deshalb als Cassidaria spec. 


Anzahl 
Kapseln 


30 


20 


10 





10 20 Émbryonen 
‚pro Kapsel 


ABB. 43. 


Variationsbreite der Embryozahl pro Kapsel bei Cassidaria spec. und Cassidaria 
echinophora. 


Gelege: 


Die transparenten, kuppelförmigen, mit einer praeformierten 
Schlupfóffnung versehenen Kapseln hängen an den Rändern zusammen 
und bilden teilweise sehr grosse Gelege (5 auf 15 cm). Die einzelne Kapsel 
enthält 130—160 Eier, wovon sich 6 bis 24, im Mittel meist 8 bis 16 
zu Embryonen entwickeln. 
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1000 1500 u Schalenlange 


App. 44. 


Variationsbreite der Schalenlänge im Schlüpfmoment bei Cassidaria spec. 
und Cassidaria echinophora. 


Charakterisierung der Entwicklung. 


Die sich nicht furchenden Nähreier (Durchmesser 275-375 u, 
Abb. 45) — ihr Kern degeneriert schon während den Reifeteilun- 
gen — verkleben nie zu einer zentralen Säule. 

Die Veliger umfassen mit ihren nach caudal umgelegten sehr 
grossen Velarflügeln beidseitig — selten nur einseitig — die 
Nähreier (Abb. 46 ff.), welche durch die Schläge der Velarcilien 
gedreht werden. Die sich durch die Rotation (3 bis 5 Sekunden 
pro Umdrehung) lösenden Dotterplättchen gelangen via Futter- 
rinne ins Stomodaeum und damit in den Verdauungstrakt. Durch 
die Drehung werden angrenzende Nähreier oft mitgedreht. Gele- 
gentlich bilden durch mehrere Veliger abgelöste Dotterstücke eine 
zentrale Nährmasse, welche gemeinsam aufgefressen wird. 

Die kontinuierliche, lange währende, bis in die Metamorphose 
(Kiemenanlage) sich hinziehende und von einem geringen Ver- 
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schlucken der eiweisshaltigen Kapselflüssigkeit begleitete Nähreier- 
aufnahme ermöglicht ein gleichmässiges, nicht retardiertes Wach- 
stum. 





ABB. 45. 


Cassidaria spec. 
Sagittalschnitt des animalen Poles eines Nähreies. 






& DPI | 





ABB. 46. 


Cassidaria spec. 


Nähreierdrehung eines jüngeren Veligers (schematisch). 
a: Schlagrichtung der grossen Cilien des äusseren Cilienkranzes; 
L: Schlagrichtung der kleinen Cilien der Futterrinne; 
D: Drehrichtung der Nähreier, 
P : Weg der Dotterpartikel. 
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ABB. 4). 


Cassidaria spec. 
Frontalschnitt eines jüngeren Veligers. 


Zur Anatomie des Veligers. 


Die Abb. 48—50 zeigen das Vorhandensein aller typischen 
Larvalorgane, wobei die Larvalnieren hàufig eingedrungene Kris- 
tallzellen (vgl. Portmann 1930) enthalten. — Jeweils, wenn 
Nähreier gedreht werden, verlangsamt sich die Schlagfrequenz des 
Larvalherzens um die Hälfte. 

Im Gebiet der Mitteldarmeinmündung ist der zu Beginn der 
Drehung noch geschlossene Enddarm etwas erweitert, ohne freilich 
eine eigentliche Enddarmblase in der Art von Buccinum zu 
bilden. 

Der Bau der meist 12 bis 18, beidseitig neben dem Enddarm- 
abgang gelegenen Macromeren zeigt manche Besonderheiten 
(Abb. 51 und 52). Ihr wie bei Nassa bei Mallory-Färbung 
violett erscheinendes Plasma enthält neben grösseren Granula vor 
allem sehr viele feine Dotterkörner, welche teilweise ins Darmlumen 
abgegeben werden. Von den voll in den Darmverband eingeglieder- 
ten Zellen sind mit Ausnahme von 4 bis 6 buckelartig vergrösserten 
alle Macromeren klein und kaum von den sich nur durch ihre Kern- 
grösse unterscheidenden übrigen Entodermzellen zu trennen. Der 
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Abbau in Form einer durch basale Hohlraumbildung und Kern- 
degeneration (Bläschenbildung) begleiteten Ablösung erfolgt schon 
früh; vor dem Schlüpfen sind alle Macromeren verschwunden. 





ABB. 48. 


Cassidaria spec. 
älterer Veliger während der Nähreierdrehung. 


Schlüpfzustand. 


Bei den mit einer sehr drüsenreichen Fussohle schlüpfenden 
Kriechstadien (Abb. 53 bis 56) sind die larvalen Organe reduziert 
und alle adulten Organe (die Kieme bereits mit 18 bis 22 Blättchen 
und einer Sprossungszone) angelegt. 








ET 
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Die noch in weiter Verbindung stehenden Darmteile bergen 
besonders im kleineren rechten, teilweise aus plurinucleären Zellen 
aufgebauten Sack der Mitteldarmdrüse noch Dotterbestandteile, 
wenn auch weniger als bei Cassidaria echinophora. Im grösseren 





ABB. 49. 


Cassidaria spec. 


Frontalschnitt der Nackenzellen eines jüngeren Veligers. 
Bak: Basalkörner der Cilien. 
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ABB. 50. 


Cassidaria spec. 


Schnitt durch die Larvalniere eines jüngeren Veligers, welche mit Exkreten 
beladene Kristallzellen enthält. 
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ABB. 51. 


Cassidaria spec. 


Schnitte verschiedener Entwicklungszustände der Macromeren bei jüngeren 
Veligern. 


a: junge Macromere; 
b und c: ältere, unter starker Vakuolenbildung degenerierende Macromeren ; 
b: enthält als Ausnahmefall ein sehr grosses Dotterplättchen. 
Nel: Nucleolus. 


ABB. 52. 


Cassidaria spec. 


Schnittbild (Champy-Fixierung) der mit eingelagerten kleinen Dottergranula 
versehenen Macromerenregion eines jüngeren Veligers. 


App 


Cassidaria spec. 


Sagittalschnitt auf der Höhe der Mitteldarmdrüse durch den fast schlüpfreifen 
Embryo. 
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Lebersack setzt schon vor dem Schlüpfen die Bildung von Diver- 
tikeln ein. Der Mitteldarm umfasst die auch für die anderen Proso- 
branchier typischen hohen Zellen mit Sekretabscheidung. 





Frop Dr Ne 


ABB. 54. 


Cassidaria spec. 
Sagittalschnitt auf der Höhe der Nierenregion eines fast schlüpfreifen Embryos. 


Infolge der unterschiedlichen Nähreieraufnahme schwankt die 
Schalenlänge der geschlüpften Tiere stark (1275-1900 u); die relativ 
häufigen Embryonen ohne Dotteraufnahme degenerieren schon 
früh (Abb. 57). 
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ABB. 595. 


Cassidaria spec. 


Querschnitt auf der Hóhe der Mitteldarmdrüse (mit Divertikelbildung) durch 
den fast schlüpfreifen Embryo. 






1,6 mm 0.36 mm 
ABB. 56. ABB. 57. 
| Cassidaria spec. Cassıdarıa spec. 
frisch geschlüpfte Jungtiere. Missbildungen. 


a: ohne Torsion und Volution; 
b: mit Torsion, aber ohne Volution. 
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b) NÄHREIER DURCH DAS STOMODAEUM VERSCHLUNGEN 


21. Cassidaria echinophora 
(Abb. 43, 44, 58 bis 60, 113) 


Unsere Gelege wurden von THorson bestimmt. 
Gelege: 


Die Kapsel ist ähnlich wie bei der vorher beschriebenen Art, nur 
etwas kleiner und ohne praeformierte Schlupfóffnung, so dass die aus- 
kriechenden Schnecken ein mehr oder weniger grosses Loch aus der 
Kapselwand fressen müssen. Von den 155 bis 193 Eiern pro Kokon 
entwickeln sich 7 bis 23 zu Jungschnecken. 


Charakterisierung der Entwicklung. 


Bei der Furchung der Nähreier (263 bis 275 u im Durchmesser) 
heben sich meist fingerartig abstehende, dotterarme Furchungs- 
zellen von den grósseren Dotterzellen ab. Oft sind auch Polkórper 
sichtbar. Durch weitere Teilungen kónnen die eben geschilderten 
Nähreier in kleine Kugeln zerfallen. 

Aehnlich wie bei Nassa, Fusus und Ocinebra lassen sich hier 
ebenfalls verschiedene embryonale Nährphasen unterscheiden. 

In einer ersten Periode wird der aus kleinen Pláttchen beste- 
hende, in der 4D-Macromere lokalisierte Protolecith abgebaut; 
bald nach der Nähreieraufnahme ist die Macromere verschwunden. 

Das Verschlingen der Nähreier, welche unter Veränderung ihrer 
Form sukzessive vom lippenartig vorstülpbaren Stomodaeum unter 
Mithilfe der medianen Velarcilien in den Oesophag hineingesaugt 
werden, erfolgt schon früh. Der in vielen Kórperzellen noch Proto- 
lecith bergende Embryo besitzt noch keine Augen und erst kleine 
Larvalnieren; der Darm ist histologisch noch undifferenziert, aber 
bereits mit einem Enddarm versehen. 

Nach der Nähreieraufnahme bleibt die Entwicklung des umfang- 
reichen, mit seinen vakuolósen Zellen den Dotter resorbierenden 
sackförmigen Mitteldarmes noch lange retardiert, während sich das 
Cephalopodium rasch zur adultähnlichen Gestalt entwickelt 
(Abb. 60). 

Vor allem infolge ungenügender Dotteraufnahme kommen viele 
Missbildungen vor; in 32,5%, der Kapseln finden sich meist zwei bis 
drei abnorme Embryonen (gelegentlich sogar bis 13) pro Kokon. 
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ABB. 58. 


Cassidaria echinophora. 


Entwicklungsstadien. 

a: früher Veliger zu Beginn der Nähreieraufnahme mit dicken stomodealen 
Lippen. 

b: Veliger nach beendeter Nähreieraufnahme mit stark ausgeprägten Nacken- 
zellen. 

c: Veliger zu Beginn der Torsion mit sich reduzierendem Velum und schon 
stark ausgewachsenem Propodium. 

d und e: schlüpfreife Embryonen (stark verkleinert). 


Rev. Suisse DE ZooL., T. 73, 1966. 49 
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Zur Anatomie des Veligers. 


Das zwar mit einem sehr ausgeprägten Septum versehene 
Velum bleibt klein und wird vorwiegend ausserhalb der Mantel- 
höhle abgebaut. Der Fuss wird sehr bald muskulös und nie in 
Anpassung ans Kapselleben blasig, was vielleicht mit der relativ 
kurzen Entwicklungszeit (ein Monat nach der Nähreieraufnahme) 
zusammenhängt. Trotzdem ist der Embryo, wie auch die grossen 
Hautvakuolenzellen (speziell umfangreich am Mantelrand) zeigen, 
physiologisch stark an die Kapselverhältnisse adaptiert und stirbt 
ım freien Meerwasser innert 12 Stunden. 

Unter den oft noch lange Dottergranula enthaltenden Larval- 
nieren finden sich ausser dem nierenförmigen Grundtyp auch 
dreieckige und bandförmige (Abb. 59) Formvarianten. Der in 
seinem Lumen Dotterplättchen enthaltende Enddarm ist gegen 
den Mitteldarm zu schwach blasig erweitert. 





ABB. 59. 


Cassidaria echinophora. 
Veliger (während der Nähreieraufnahme) mit sehr grosser Larvalniere. 


Schlüpfzustand. 


Entgegen der in manchen Belangen ähnlichen Ocinebra ist 
der Dotter in starkem Masse verdaut. Die freilich noch nicht 
völlig in die Adultstruktur umgewandelten Zellen der äusserlich 
braun werdenden Mitteldarmdrüse bilden bereits Septen. In Bezug 
auf den Darmbau bestehen aber grosse individuelle Unterschiede. 
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` 


Alle larvalen Organe sind reduziert, und die mit einem mus- 
kulösen Rüssel und einer grossen Radula versehene Jungschnecke 
(Länge der sipholosen Schale zwischen 800 und 1425 u) scheint 
sofort fressen zu können. Mit Ausnahme der Gonaden sind alle 
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App. 60. 


Cassidaria echinophora. 


Sagittalschnitt durch einen Veliger nach der Nähreieraufnahme 
(halbschematisch). 


Im Gegensatz zum ausgebauten Kopffuss mit seinen Ganglienkomplexen trägt 
die Struktur des Darmtraktes noch embryonale Züge. 


adulten Organe vorhanden; die Kieme besteht meist aus 21 Blätt- 
chen und den Anlagen von 5 weiteren. 

Die Fussohle ist äusserst drüsenreich und das Operculum durch 
eine Falte vom eigentlichen Metapodium getrennt (vgl. Abb. 60). 
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22. Murex-Arten 
(Abb. 61 bis 64, 80) 


Trotz Unterschieden im Kapselbau sind in Bezug auf ihre Embryonal- 
entwicklung die beiden Arten Murex trunculus und brandarıs sehr 
ähnlich. Daneben gibt es auch nähreierlose Murex-Arten, welche als 
Veliger oder im Kriechstadium schlüpfen (Tabelle XT). 


Gelege: 


Die lateral zusammengepressten, leicht gebogenen und oben abge- 
rundeten Kapseln (ca. 6—8 mm hoch) mit einer lateralen praeformierten 
Schlupföffnung sind mit ihren Unterkanten zu ansehnlichen, z.T. fast 
Kindskopfgrósse erreichenden von mehreren Weibchen stammenden 
Gelegen vereinigt (vgl. FiscHer-Rarry). Sie enthalten 109 bis 196 Eier. 
von welchen sich 6—8 zu Embryonen entwickeln. 





ABB. 61. 


Murex trunculus. 


a: Nähreier mit sehr unterschiedlicher Furchung; 
b: Schnitt durch ein Nahrei (nach Dupouy 1964) mit grosser 4D-Macromere. 


Charakterisierung der Entwicklung. 


Die ovalen Nähreier (240—330 u für den grösseren, 130—230 u 
für den kleineren Durchmesser) zeigen die schon bei Cassidaria 
echinophora beschriebene rudimentäre Segmentation (vgl. Dupovy), 
wobei sich trotz der fehlenden Befruchtung am animalen Pol in 
stark unterschiedlicher Zahl und Grösse (Abb. 61a) kleine Zellen 
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abschnüren. Der Kern der AD-Macromere ist besonders gross und 
gelappt (Abb. 62b). 

Die frühe Entwicklung entspricht morphologisch und in Bezug 
auf die Retardierung der Entwicklungsprozesse den bei Buccinum 
noch genauer zu schildernden Verhältnissen (vgl. auch Abb. 62), 
wobei aber ausser den Macromeren auch viele Entodermzellen 





ABB. 62. 


Murex trunculus. 


Embryo auf dem Höhepunkt der Nähreieraufnahme 
(leicht schräge Ventralansicht; nach Zeichnungen von PORTMANN). 
Mdr: Drüse des Mantelrandes. 


(inclusive dem Enddarm) noch längere Zeit grosse Dotterpláttchen 
enthalten. Die im Gegensatz zu anderen Arten sehr grossen vier 
Macromeren verschmelzen zu einem zeitweilig aus dem Darm- 
verband losgelösten, stets alle vier Kerne enthaltenden Komplex 
(Abb. 63), welcher aber vor seinem relativ frühen Abbau wieder 
in den Darmverband eingegliedert wird. 

Der Fresstrieb beim Einsaugen der Nähreier ist bei dieser Art 
besonders gross; es werden auch aus fremden Kapseln stammende 
Nähreier, Paté-Teilchen und andere unnatürliche Nährstoffe ver- 
schlungen. 

Alle Larvalorgane mit Einschluss einer speziellen Manteldrüse 
sind wohl entwickelt; besonders die grosse Larvalniere (Abb. 64) 
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ABB. 63. 


Murex brandarıs 


Schnitt durch die vierkernige Macromere eines Embryos auf dem Höhepunkt 
der Nähreieraufnahme. 
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App. 6A. 


Murex brandaris 
Sagittalschnitt einer Larvalniere mit eindringender Kristallzelle. 
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ist ein ideales Objekt für histologische Studien. Dem mit einer 
seitlichen Anhangdrüse versehenen Enddarm fehlt eine Enddarm- 
blase. 

Das Schlüpfen erfolgt im adultähnlichen Kriechstadium, 
(Schalenlänge bei Murex brandarıs zwischen 660—976—1840 u). 


23. Nucella (Purpura) lapillus 
06265 bis 69, 80, 111, 113) 


Gelege : 


Die urnenförmigen, mit zwei Längsnähten und einem durch Fermente 
aufgelösten Schlüpfpfropf (vgl. Anker 1937) versehenen Kapseln ent- 
halten zwischen 400 bis 600 Eier mit meist etwa 35 (21—51) Embryonen. 


Charakterisierung der Entwicklung. 


Die entgegen den Literaturangaben teilweise Richtungskörper 
ausbildenden Nähreier zerfallen nach den von Kernteilungen 
begleiteten ersten Furchungen zu kleinen Kugeln, welche durch die 
Bewegungen der Embryonen zu einer zentralen Nährsäule vereinigt 
werden (Abb. 65). 

Die nur mit den ersten Anlagen eines Enddarmes versehenen 
Embryonen setzen sich hier fest und verschlingen die Dotter- 
massen mit ihrem sehr breiten Stomodaeum. Der eigene Dotter ist 
ursprünglich in vier Macromeren verteilt, welche aber bereits im 
Höhepunkt der Nähreieraufnahme zu einer sehr grossen Macromere 
mit aberrantem Kern verschmolzen sind (vgl. PORTMANN-SAND- 
MEIER). 

Die retardierende Wirkung der zu einem sehr frühen Zeit- 
punkt der Embryonalperiode stattfindenden Nährphase (Abb. 66 
und 111) ist aussergewöhnlich gross; die übrige Entwicklung steht 
unterdessen still. 

Nur die Statocysten, Larvalnieren und Hautvakuolenzellen 
werden frühzeitig angelegt, ähnlich früh auch die aus hohen Zellen 
aufgebaute, aber lange nicht auswachsende Anlage der Radula- 
tasche. Der Enddarm gestaltet sich spät aus und die Bildung von 
Magen, Mitteldarmdrüse und des aus ectodermalen Verdickungen 
hervorgehenden Nervensystems erfolgt erst nach dem Entstehen 
der Schalenwindungen. Später entwickelt sich dann der Kopffuss 
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ABB. 65. 


Nucella lapillus 


Ein aufgeschnittene Eikapsel mit den an der Nähreiersäule angehefteten 
Veligern (Vel) bei der Nahreieraufnahme. 
Häufig sind die Embryonen auch rings um die ganze Nähreiersäule verteilt. 
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ABB. 66. 


Nucella lapillus 
Sagittalschnitt der jungen, mit Nahreiern gefüllten Larve. 
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rasch weiter (Abb. 67 ff.); das lange undifferenziert gebliebene 
Darmepithel bildet schliesslich grosse, den Dotter resorbierende 
Vakuolenzellen, welche von mit feinem Sekret erfüllten Drüsen- 
zellen durchsetzt sind. — Auffallend ıst das rasche Auftreten der 
definitiven Organe in der späteren Embryonalperiode, wobei die 
Anlagen aller Pallialorgane bereits in der kaum eingestülpten, 
cihenbesetzten Mantelhöhle schon sichtbar sind. 
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ABB. 67. 


Nucella lapillus 


Frontalschnitt durch die junge Larve nach der Nähreieraufnahme; 
die Veligerorgane sind ausgebildet. 


Zur Anatomie des Veligers. 


Die infolge sehr unterschiedlicher Dotteraufnahme grössen- 
mässig differierenden Veliger sind stark ans Kapselleben angepasst 
und platzen bald, wenn sie dem freien Seewasser ausgesetzt werden. 
Alle larvalen Organe sind gut ausgebildet; die Nackenzellen 
enthalten oft Protolecith und die Larvennieren sind besonders bei 
älteren Veligern häufig bandförmig. Der Nierengang birgt in einer 
Anschwellung weisse Konkremente; doch kommt es nicht zur 





694 PIO FIORONI 


Ve in ked Ay QS H (e Mol Ed 





App. 68. 


Nucella lapillus 
Sagittalschnitt eines älteren metamorphosierenden Veligers, bei welchem noch 
die ganze Mitteldarmdrüse im Dienste der Dotterresorption steht. 
Die komplizierte Buccalapparatur ist auf dem Schnitt nicht getroffen. 





Nucella lapillus 


Horizontalschnitt durch einen alten Embryo; die Septen der Mitteldarmdrüse 
sind in Ausbildung (nach Portmann 1925). 
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Ausgestaltung eines abgegliederten Konkrementsackes in der Art 
von Ocinebra. 

Dem Enddarm fehlt eine Enddarmblase; dafür ist der angren- 
zende Mitteldarmabschnitt dicht mit Cilien besetzt. Alle Darmteile 
bleiben bis zu späten Stadien in weiter Verbindung; in der Mittel- 
darmdrüse bilden sıch noch embryonal Septen aus (Abb. 69). 


Schlüpfzustand. 


Die kriechenden Jungtiere, mit Rüssel und Zungenknorpel aus- 
gerüstet, haben alle larvalen Organe reduziert, besitzen aber noch 
beträchtliche Dotterreserven. — Andere Nucella (Purpura)-Arten 
ohne Nähreier schlüpfen dagegen als Veliger (vgl. Tabelle XII). 


24. Ocinebra spec. 
(Abb. 70 bis 74, 80, 111, 113) 


Unsere Laiche könnten nach Tnorson eventuell auch von Tritonalia 
stammen. Auf Grund des Veligerbaues muss es sich aber um Ocinebra 
handeln. 


Gelege: 


Die stark den Kokons von Urosalpinx gleichenden, abgeflachten 
Urnen besitzen eine dem basalen Sockel gegenüberliegende, durch einen 
dicken Schlüpfpfropf verschlossene Oeffnung. Die in den Massen ziemlich 
varıablen, gelben und nur schwach transparenten Kapseln zeigen eine 
feine Querprofilierung. Die Nähreierzahl schwankt entsprechend den 
unterschiedlichen Grössen zwischen 167 und 632 Eiern; daraus können 
sich 6 bis 48, in der Regel aber zwischen 15 bis 25 Embryonen entwickeln. 


Charakterisierung der Entwicklung. 


Die gleichmässig grossen Nähreier (Durchmesser 225—250 u) 
werden ähnlich wie bei Pisania durch eine sich von der Kapselwand 
ablösende Haut in der Kapselmitte konzentriert, wo sie bald von 
den Embryonen verschlungen werden (vgl. Pisania, p. 701). Diese 
weisen einen freilich noch nicht durchgebrochenen Enddarm, 
grosse Larvalnieren, welche bei späteren Stadien einzelne Dotter- 
granula enthalten, sowie ein schon vor der Dotteraufnahme aus- 
gebildetes Mitteldarmlumen auf (Abb. 705 ff.). 
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ABB. 70. 


Ocinebra spec. 


Entwicklungsstadien. 
: Furchungsstadium mit grosser 4 D-Macromere. 
: junge Larve mit praeformiertem Mitteldarmlumen vor der Nähreieraufnahme. 
` Larve nach der Nahreieraufnahme. 
' älterer Veliger mit den Anlagen der definitiven Organe. 


Qo SR 
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Die meisten Nähreier (Abb. 71) bleiben ungefurcht, und ihr 
Kern degeneriert schon während der Reifeteilungen. Andere 
Nähreier zeigen von Kernteilungen begleitete Furchungen, während 
schliesslich bei einer letzten Gruppe nur Kernteilungen ohne Plasma- 
teilungen vorkommen. 





ABB. 71. 


Ocinebra spec. 


Sagittalschnitte durch den animalen Pol von Nähreiern. 
a: Eikern in Degeneration, ein Polkörper (Pk) hat sich nur unvollständig 
abgeschnürt. 
b: mehrkerniges Nährei. 
c: mehrkerniges Nährei mit Anzeichen von Plasmafurchung; einzelne Kerne 
sind bereits in Degeneration. 
d: mehrkerniges Nährei mit weitgehend aufgelösten Kernen. 


Die Nähreieraufnahme — es wird dabei auch etwas Eiweiss 
geschluckt — hat ähnlich wie bei Nucella eine starke Hemmung, 
v.a. der Kopfentwicklung, zur Folge. In Anbetracht des wie bei 
Murex sehr starken Fresstriebes kommen, zumal auch weit ent- 
wickelte Veliger noch Nähreier aufnehmen können, neben miss- 


698 PIO FIORONI 


gebildeten Embryonen ohne Nähreier (Abb. 72a) auch überfressene 
Veliger mit zusammengequetschten Pallialorganen (Abb. 725) vor. 
In 59,6% aller beobachteten Kapseln traten Missbildungen auf. 
Fast aller dunkelgelbe, aus kleinen Pláttchen bestehende Proto- 
lecith ist in der in offener Verbindung zum Enddarm stehenden 
4D-Macromere lokalisiert; deren Kern degeneriert im Gegensatz 
etwa zu Nassa schon nach der Náhreieraufnahme. Sie spielt als 
Ernáhrungsorgan nur eine geringe Rolle, wird simultan mit dem 
Nähreierdotter abgebaut und ist im Schlüpfmoment schon völlig 
rückgebildet. 





ABB. 72. 


Ocinebra spec. 


Abnorme Embryonen. 
a: Veliger ohne Nähreieraufnahme; 
b: Veliger mit gestauchten Pallialorganen. 


Zur Anatomie des Veligers. 


Alle larvalen Organe sind wohl entwickelt, nur das Velum 
bleibt verháltnismássig klein. Die teilweise durch einen basalen 
Stiel abgeschnürten Larvalnieren werden durch den kräftigen 
Larvalherzpuls dauernd hin und her bewegt. Auch die Hautva- 
kuolenzellen am blasigen Fuss (wahrscheinlich mit Atemfunktion) 
werden durch die Pulsation der Leibeshöhlenflüssigkeit passiv 
leicht mitbewegt. 

Die schon früh gemeinsam mit dem Herz und den Pallialorganen 
entstehende Niere ist mit einem zusätzlichen Konkrementsack 
versehen. Er besteht aus grossvakuoligen, mit Exkretstoffen 
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gefüllten Zellen, sowie undifferenzierten Bezirken (Abb. 70d) und 
öffnet sich in den aus flachen Epithelzellen aufgebauten und lange 
noch Protolecith enthaltenden Nierengang, welcher erst spät in die 
Mantelhöhle durchbricht. 
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ABB. 73. 


Ocinebra spec. 


Querschnitt durch den Veliger, einige Zeit nach der Nähreieraufnahme 
(schematish). 
x: Exkretabgabe aus den Larvalnieren in die Kapselflüssigkeit. 


Das während der Nähreieraufnahme noch sehr flache Epithel 
der Mitteldarmdrüse steht mit seinen Vakuolenzellen voll im 
Dienste der Dotterresorption. Der blasig erweiterte Enddarm 
zerkleinert, ähnlich wie bei Buccinum, die infolge seiner Cilien- 
bewegung rotierenden Dotterplättchen (Abb. 73 ff.). Im Mitteldarm 
liegen, wie bei den meisten Prosobranchiern, hochzylindrische 
Sekretzellen. 
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Schlüpfzustand. 


Die punkto Schalenlänge (775—2075 u) stark varnerenden 
Kriechstadien sind mit Ausnahme des Verdauungstraktes weit- 
gehend adultähnlich. Dieser steht noch ganz im Zeichen der Auf- 
arbeitung des beträchtlichen, gelb durch die Schale schimmernden 
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ABB. 74. 


Ocinebra spec. 


Horizontalschnitt durch den sich umwandelnden Veliger 
(schematish). 


Dottervorrates. Die Schale ist mit einem langen Sipho und einer 
weiss-braunen Musterung versehen und stark profiliert. Die Mittel- 
darmdrüse enthält noch zahlreiche, nicht angedaute Dotter- 
plattchen, hat aber bereits Septen ausgebildet. 
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25. Ocinebra aciculata 


Die urnenförmigen Kapseln dieser nähreierlosen Art sind von ringsum 
verlaufenden Leisten besetzt und enthalten im Mittelmeer 1 bis 8, im 
englischen Kanal bis zu 14 Eier. Diese sind wesentlich grösser (Durch- 
messer 390—450 u) als bei der Nähreierform, und die fast den gesamten 
Dotter enthaltende AD-Macromere wird epibolisch von den Micromeren 
umwachsen. 

Unter den transitorischen Organen werden die später zweizelligen 
Larvalnieren besonders gross, erreichen doch diese dorsal fast zusammen- 
stossenden Organe nach der Gastrulation fast ein Viertel der Gesamt- 
länge des Embryos. 

In Anbetracht des ähnlichen Macromerenbaues und anderer Gemein- 
samkeiten darf diese Art vielleicht als evolutive Vorstufe zu der oben 
beschriebenen Nähreierform gelten, zumal die gesunden Embryonen 
sich auflösende, absterbende Geschwister auffressen, was hier freilich 
meist zu Missbildungen führt. 


26. Pisania maculosa 
(Abb. 75, 80, 104, 111, 113) 


Gelege: 


Die becherartigen, dorsoventral abgeplatteten Urnen (Durchmesser 
3,4—4,4 mm) sind mit einem Sockel und oben mit einer in einer leichten 
Eindellung liegenden Schlupfóffnung versehen. Sie enthalten zwischen 
488 und 729 Eier, aus denen sich gewóhnlich 5 bis 16 Jungtiere (Extrem- 
werte 1 bis 24) entwickeln. 


Charakterisierung der Entwicklung. 


Die meisten Nähreier (Durchmesser 190-225 u) werden schon 
im unvollständigen Reifungsstadium arretiert; unter 10% der 
Nähreier furchen sich noch bis zum 50-100 Zellstadium (STAIGER 
1950). Die ursprünglich frei im Kapselinnern liegenden Eier werden 
ähnlich wie bei Ocinebra später meist durch eine sich von der 
Kapselwand ablösende Haut im Zentrum festgehalten. Die nach 
Durchdringung dieser Membran freien Embryonen sammeln sich 
in mehr oder weniger radialer Anordnung um diese zentrale 
Nährmasse an und nehmen unter lippenartigem Vorstülpen des 
Stomodaeums den Dotter und auch abgestorbene Geschwister 
durch Verschlingen auf. Ihr Enddarm ist schon durchgebrochen; 
die den Protolecith enthaltenden, lange stark vorstehenden vier 
Macromeren (= Lentille vitelline (FRANC)) verschmelzen und 
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können sich teilweise noch teilen, verschwinden dann aber während 
der Metamorphose. 

Die Nähreieraufnahme beginnt etwa am 33. Embryonaltag und 
dauert, jenach Eizahl pro Kapsel, zwischen 3 bis 15 Tage. Sie führt 
zu grössenmässig verschiedenen Embryonen, wobei deren Mittel- 
darm-Durchmesser (nach der Dotteraufnahme) zwischen 260 und 
800 u schwanken kann. Oft kommen Missbildungen vor; u.a. 
können durch einen später verheilenden Riss im Oesophag Nähreier 
in den Fuss oder die Kopfblase gelangen. 


Zur Anatomie des Veligers. 


Die bewimperten Hautvakuolenzellen sind in drei Gruppen auf 
Fuss, Mantelrand und auf der Kopiblase (zwischen den Augen in 
einer oder zwei sehr variantenreichen Gruppen und als radiàr 
angeordnete Zellen über dem Velumrand) stárker als bei jedem 
anderen Prosobranchier entwickelt !. Ihr grósstes Volumen und 
damit ihre stärkste Stoffwechselaktivität erreichen sie während 
der Nähreieraufnahme, um dann während der Metamorphose 
zurückgebildet zu werden. Bei sehr jungen Veligern liest lateral 
neben dem Stomodaeum noch eine weitere, sich mit Vitalfarb- 
stoffen speziell tingierende Zellreihe. Besonders nach intensiver 
Anfärbung mit Vitalfarbstoffen können die Hautvakuolenzellen, 
welche teilweise braune und oft gelbe Konkremente enthalten, 
abgeworfen werden, wobei sie von den Velarcilien im Kapselraum 
umhergestrudelt werden. Die gelegentlich unpaaren oder sogar 
fehlenden kugelfórmigen Larvalnieren bleiben sehr klein (etwa 20: 
4-5 u). 

Das grosse Larvalherz — die lange weich bleibende Schale 
pulsiert in seinem Schlagrhythmus mit — gewährleistet die Zirkula- 
tion der Kórperflüssigkeit zwischen dem stark blasigen Fuss und 
dem dünnen, aber sehr grossflächigen Velum, welche beide als 
zusätzliche Atmungsorgane zu wirken scheinen. Das sich erst nach 
der Nähreieraufnahme aus der Kopfblase heranbildende Velum 
bleibt bis gegen das Ende des 2. Embryonalmonates sehr gross, 
wird dann aber in etwa einer Woche ausserhalb der Mantelhóhle 
abgebaut. 





* Nur die Mantelrandzellen von Philbertia purpurea sind ähnlich intensiv 
ausgebildet. 
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ABB. 75. 


Pisanıa maculosa 


Entwicklungsstadien (b und d stark verkleinert). 
a) Veliger vor der Metamorphose; die Torsion ist noch im Gange. 
b: derselbe Veliger von hinten. 
c: Veliger in beginnender Metamorphose. 
d: geschlüpftes Jungtier. 
Die Musterung ist nur am Schalenrand eingezeichnet. 
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Der Larvalherzpuls fördert auch die rhythmische Kontraktion 
der Dottermasse, welche durch Cilien im auch körnige Sekretzellen 
enthaltenden Mitteldarm und speziell in einer blasig erweiterten 
Enddarmampulle mechanisch zerkleinert wird. 

Die Anpassung ans Kapselleben ist, zumindest bei älteren 
Veligern, geringer als bei anderen Nähreierformen. Kurz vor der 
Metamorphose stehende Veliger (mit Hautvakuolenzellen) über- 
leben im Meerwasser vier, in der Metamorphose sich befindende 
Embryonen (ohne Hautvakuolenzellen) sogar sechs Tage. 


Schlüpfzustand. 


Die mit einer reich gemusterten, fast undurchsichtigen Schale 
(Abb. 75d; Länge 675—1800 u) versehenen Kriechstadien besitzen 
noch einen grossen Dotterrest, haben aber die transitorischen 
Organe reduziert. Nach Franc ist gelegentlich noch ein Velumrest 
vorhanden. 


27. Buccinum undatum 


(Abb. 76—80, 102b, 106, 107, 111, 113) 


Gelege: 


Die taschenartigen, zu einem abgerundeten Dreieck (Durchmesser 
ca. 12 mm) zusammengepressten Kapseln besitzen beidseitig der zen- 
tralen praeformierten Schlüpföfinung eine mediane Sutur und sind 
ähnlich wie bei Cassidaria und Murex zu grossen Gelegen vereinigt. 
Von den 500 bis 2000 Eiern pro Kokon entwickeln sich anfänglich um 
die 30 zu Embryonen. Ein Teil davon degeneriert frühzeitig und wird 
mitgefressen, sodass schlussendlich etwa 10 (gelegentlich nur 3) Keime 
übrig bleiben. 


Charakterisierung der Entwicklung. 


Die einen Durchmesser von 300—450 u, teilweise auch nur 
200—300 u aufweisenden Nähreier machen eine normale Reifungs- 
teilung mit Polkörperbildung durch (vgl. Porrmann 1926 fi.); 
der peripher oder zentral liegende Kern kann sich noch weiter teilen 
(keine Plasmateilung), degeneriert aber bald. 

Die Nähreier und die zurückgebliebenen Embryonen werden 
verschlungen. Da die Aufnahme spät im Stadium des bereits 
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tordierten Enddarmes einsetzt, ist die Retardierung der übrigen 
Ontogeneseprozesse gering; sie betrifft nur die Entwicklung von 
Vorder- und Mitteldarm. Die Differenzierung der Kopforgane geht 
weiter (vgl. Abb. 76 ff. und 111). 
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Buceinum undatum 


Entwicklungsstadien (schematisiert nach PORTMANN). 
a: Larve vor der Nähreieraufnahme. 
b: Veliger zu Beginn der Nàhreieraufnahme. 
e: Veliger im Höhepunkt der Nàhreieraufnahme. 


Zur Anatomie des Veligers. 


Sowohl die vakuolöse Ausdifferenzierung der Mitteldarmdrüse 
als auch die Ausbildung von Sekretzellen im Mitteldarm setzen 
nach der Nähreieraufnahme ein (vgl. Abb. 78). Die Leber, welche 
noch vor dem Schlüpfen Falten bildet, setzt sich erst nach Bildung 
der Schalenwindungen vom Magen ab. Der schon vor dem Durch- 
bruch des Schlundes zum Mitteldarm entstehende Enddarm ist 
mit einer grossen, cilienbestandenen transitorischen Enddarmblase 
(Abb. 76, 107) versehen. Diese besteht aus einer mit sehr dünnem 
Epithel und Muskelfasern versehenen kontraktilen Blase, welche 
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die Dotterplättchen aus dem Mitteldarm zu der afterwärts gele- 
genen Cilienzone transportiert. Durch den Schlag dieser Wimpern 
werden die Dottermassen mechanisch zerkleinert und zur Resorp- 
tion in die Mitteldarmdrüse zurücktransportiert. 


a. 


b: 
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ABB. 77. 


Buccinum undatum 


Horizontalschnitte durch Larven vor der Nähreieraufnahme (b stark 
verkleinert). Die Macromeren bilden noch wesentliche Teile des 
Mitteldarmepithels. 


auf der Höhe der Schalendrüse. 
im Gebiet der Enddarmanlage. 


Der bei frühen Veligern auch in manchen, v.a. entodermalen 


Zellen (vgl. Abb. 77) noch vorkommende Protolecith ist grössten- 
teils in den ursprünglich ein Stück der Mitteldarmwand bildenden, 
in Bezug auf ihr Kernverhalten gleichwertigen vier Macromeren 
konzentriert. Später wird — zumindest zeitweilig — die sehr grosse 
Dotterplättchen enthaltende Macromerenregion aus dem Darm- 
epithel isoliert (Abb. 79). 
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Alle larvalen, eine zeitlang gemeinsam mit den adulten (Larval- 
herz, Larvalniere) funktionierenden Organe sind gut ausgebildet, 
doch werden die Hautvakuolenzellen (besonders auf der Kopfblase) 
verhältnismässig früh rückgebildet. Der Nachweis des Eindringens 
von mit Exkretstoffen beladenen Wanderzellen, die sich in den 
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ABB. 78. 


, Buccinum undatum 


Horizontalschnitt eines Embryos während der Nähreieraufnahme. 
Die Macromerenregion ist bereits aus dem noch durchwegs dünnen 
Darmepithel ausgegliedert. 


Larvalnieren auflösen oder als mit Konkrementen gefüllte , Kri- 
stallzellen* dieselben verlassen, konnte von PonTMANN (1930) erst- 
mals für Prosobranchier an. Buccinum klar demonstriert werden. 
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Daneben treten aus den selten auch mehrzelligen, gelegentlich 
einzelne Dottergranula enthaltenden Larvalnieren auch Flüssig- 
keitstropfen aus oder es werden ganze Vakuolen abgeschnürt. 


Schlüpfzustand. 


Das mit einem langen vorstülpbaren Rüssel versehene Kriech- 
stadium ist mit Ausnahme des noch dotterhaltigen Mitteldarmes 
und der unentwickelten Gonaden stark adultähnlich. Die Schalen- 
länge variiert zwischen 1400 bis 1828 u. 
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ABB. 79. 


Buccinum undatum 


Schnitt durch die Macromerenregion (nur ein Kern ist getroffen) eines älteren 
Veligers mit vergrösserten Vakuolenzellen der Mitteldarmdrüse. 





ZUR EMBRYOGENESE BEI PROSOBRANCHIERN 709 


IT. TEIL: DIE ENTWICKLUNG 
DER GASTROPODEN, BEHANDELT IN HINSICHT 
AUF DIE TRANSITORISCHEN 
ORGANE, DAS ENTWICKLUNGSMILIEU 
UND DIE EMBRYONALE ERNÄHRUNG 


A. Fortpflanzungsverhältnisse und Frühentwicklung 


1. Sexuelle Verhältnisse 


Die meisten Prosobranchier sind im Gegensatz zu den Opistho- 
branchiern und den Pulmonaten getrennten Geschlechtes. Proter- 
andrisch hermaphrodite Arten (Tab. XIII) finden sich fast nur unter den 
Mesogastropoden; bei einzelnen Arten besteht die Möglichkeit zu Selbst- 
befruchtung (vgl. etwa DE BonnEVIE und ANKEL). 

Parthenogenese wurde nur bei Hydrobia (Paludestrina jenkinsi; 
RHEIN, ROTHSCHILD, Cook, Tuorson 1946 u.a.) und einigen Melaniiden 
(JacoB 1954 ff) nachgewiesen. Sie kommt wahrscheinlich auch bei 
Planaxis sulcatus (THorson 1950) vor; bei Veloplacenta sind die Ver- 
hältnisse umstritten (HUBENDICK). 


2. Gelege. 


Die Eier, welche bei manchen Archaeogastropoden noch einzeln abge- 
legt werden, sind bei den meisten Prosobranchiern durch Gallertbildungen 
zu Gelegen vereinigt oder in einzelne oder viele Eier umfassende Eikap- 
seln eingeschlossen. Diese kónnen ihrerseits zu teils sehr umfangreichen 
Laichklumpen vereinigt sein. 

Die Kokons, von denen einzelne Schichten auch ausserhalb des 
Geschlechtstraktes v.a. in Pedaldrüsen (wo speziell die Hártung erfolgt) 
gebildet werden können, sind oft von sehr kompliziertem Bau. Innerhalb 
der gleichen Art kann ihre Grósse schwanken (Tab. XIV). Jedes Ei ist 
von einem Chorion umgeben; die mehr oder weniger umfangreiche peri- 
vitelline Flüssigkeit ist meist eiweisshaltig (vgl. etwa Tab. XXXVIII). 

In Anbetracht der reichen Literatur (Tab. XV) beschränken wir 
uns auf eine Zusammenstellung der wichtigsten Gelegeformen (vgl. 
auch Abb. 80): 


1. Die vom Chorion umgebenen Eier werden frei ins Meerwasser ab- 
gegeben; dieser u.a. bei Patella verwirklichte Modus ermöglicht die 
künstliche Befruchtung und damit eine genaue Datierung der Sta- 
dien. 
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2. Gallertige oder gelatinöse Umhüllungen vereinigen die Eier zu 
grösseren Massen oder zu Bändern. 


3. Die meisten Prosobranchier-Arten legen ihre Eier in mehr oder 
weniger kompliziert gebauten Kapseln ab. Meist nach dem Blastu- 
lastadıum verlieren die Eier ıhr Chorion, so dass die heranwachsenden 
Embryonen in einem gemeinsamen Kapselraum vereinigt sind. 











NEE 
YN 





E 6 
BED ep 
0 TEUER w 
- <p? Dove Oo 
0 Lors © S 


© ID; 

: ut RN. 
é we G e 
` © ew, 


Ubersicht einiger Laichformen von Prosobranchiern. 
1. Die mit Chorion versehenen Eier sind in einer gallertigen 
Grundmasse eingebettet: Lacuna pallidula (Lp). 
2. Lange Schläuche ohne Schlüpföffnung stehen auf einer stark 
faltigen Grundplatte: Bursa spec. (Bs). 
3. Linsenförmige Gelege mit praeformierter Riss-Stelle und Schlüpföffnung: 
Philbertia gracilis (Ph g). 
^. Urnenfórmige oder becherartige Kapseln mit praeformierter Riss-Stelle 
und Schlüpfóffnung: (Pisania maculosa (Pm), Nassa reticulata (Nr), Nassa 
mutabilis (Nm; zusätzliche krausenartige Fortsätze) oder Schlüpfpfropf 
(Ocinebra spec. (Os), Nucella lapillus (N])). 
9. Zu grösseren Gelegen vereinigte Kapseln: Murex trunculus (Mt), Buccinum 
undatum (Bu), Cassidaria spec. (Cs). 

6. Aus Sandkörnern und Gallerte zusammengesetztes Laichband; der Eiraum 
enthält viele Eier (Polinices catena (Pc)) oder nur ein Ei (Polinices spec. (Ps)). 

7. In Ascidie versenkte Kapsel: Lamellaria perspicua (Lpe). 
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Die Kokons sınd gelegentlich gelatinös, meistens aber kompakt; 
ausser den planktontischen Kapseln ist die Mehrzahl in der Regel 
auf einem Substrat (Steine, Pflanzen, Schalen) angeheftet. Verschie- 
dene Arten, so die Lamellaridae, legen ihre Kokons in die Tunica 
von Ascidien. Einige Formen tragen ihre Kapseln auf der weiblichen 
Schale oder in der Mantelhöhle herum (/7omalogyra atomus, Amalthea 
lissa (THORSON 1946 u.a.), Vermetus (LAcAZE-DUTHIERS 1865)) 
oder bedecken die abgelegten Kokons mit ihrem Fuss (Acmaea 
(CLARK), Capulus, Crepidula (FRETTER-GRAHAM u.a.)). Verschiedene 
Heteropoden schleppen ihre Eischnüre (= Nidamentalfilamente 
(Tescu, OwnE)) mit sich herum. Diese enthalten gegen den Körper 
des Muttertieres zu junge Stadien (Blastulae), während am freien 
Ende sich die schlüpfreifen Veliger vorfinden. Als besonders kom- 
plizierte Laichformen seien schliesslich die in einem verwickelten 
Prozess aus Sand und Gallertmassen (vgl. GiGLioLi) geformten 
kragenfórmigen Polinices (Natica)-Gelege, sowie die zu einem 
Schwimmfloss vereinigten Kapseln von Janthina erwähnt (FRAENKEL, 
LAURSEN). 


Bei den häufig auf dem Lande lebenden Pulmonaten ! sind die in 
einer stark eiweisshaltigen Schicht eingebetteten Eier oft von gallertigen 
Hüllen, welche Fett, Polysaccharide und wenig Eiweiss enthalten 
(JURA-GEORGE), umgeben, Bei den Stylommatophoren finden sich 
gewöhnlich mehr oder minder dicke Kalkschalen. 

Die Gallerten verhindern vor allem die Verdunstung; auch spielen 
sie eine Rolle als allgemeine Schutzorgane und als Nährstofflieferanten 
für die Periode nach dem Schlüpfen. Nach BLocx sind sie aber zur 
Entwicklung nicht nötig. Die Eischale ist der wichtigste Calcium-Lie- 
ferant für die Schalenbildung (Carrick). 


3. Viviparität. 


Als Vorstufe zur Viviparität müssen sicher die schon erwähnten 
Formen gelten, welche ihre Kapseln mit dem Fuss zudecken oder inner- 
halb ihrer Mantelhóhle heranreifen lassen. 

Bei den eigentlichen viviparen, von PELSENEER (1935) als „incuba- 
teurs“ bezeichneten Formen reifen die Embryonen im Muttertier heran. 
Dagegen enthält beim ovoviviparen Typ das Gelege bei der Ablage voll 
entwickelte Embryonen. Dieser letztere Modus findet sich etwa bei 
Cyclostrematiden, Melania crenulata (RAMAMOORTHI) und verschiedenen 
Opisthobranchiern (Limacina helicoides, Halopsyche gaudichaudi (PEL- 
SENEER 1935)). Über das Vorkommen der besonders von Mesogastro- 
poden und verschiedenen Stylommatophoren (Clausilia, Pupa, Helix, 
Vürina), aber keinem Basommatophoren bekannten Viviparität gibt 


! Auch beim Landprosobranchier Pomatias ist die Eizelle in eine umfang- 
reiche Eiweiss-Schicht eingelagert. 
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Tab. XVI Auskunft. Bei allen diesen Formen wird ein Teil des wei- 
blichen Geschlechtsganges, der aber nicht als Uterus bezeichnet werden 
sollte, zu einem Brutraum umgebaut. Dieser entsteht bei gewissen 
Arten (z.B. Littorina saxatilis) aus dem drüsigen Abschnitt des Ovi- 
duktes, während bei anderen Formen die Gallertdrüsen erhalten bleiben 
können. Der Brutraum ist entweder dünnwandig (Viviparus, Hydrobia) 
oder mit Längs- und Querleisten (Littorina) ausgestattet, wobei sich bei 
Littorina saxatılıs zahlreiche für den Gasaustausch dienende Blutgefässe 
finden. 

Mit Ausnahme von Veloplacenta, wo das Velum des Embryos mit 
dem Uterus des Weibchens eine Art Placenta bildet (HuBENDIcK), sind 
die Eier stets von einer Hüllmembran umgeben und die heranwachsenden 
Embryonen müssen von den eigenen Nahrungsreserven zehren. Damit hat 
die Bruttasche nur die Funktion eines Schutzraumes, in welchem bei 
Viviparus ein Teil der Eier überwintern kann. Herausgenommene und 
Ins Seewasser gebrachte Eier entwickeln sich völlig normal (Littorina 
(LINKE), Viviparus (OTTO-TOENNIGES)). 

Die Zahl der in einem Weibchen gefundenen Embryonen schwankt 
beträchtlich; die sehr zahlreichen Eier von JLittorina saxatilis reifen 
schubweise in Portionen zu etwa 20 Stück: 


1—5: Cremnoconchus 

20-30: Viviparus viviparus, Hydrobia 
88: Viviparus georgianus 

11-580: Planaxiıs 

bis 600: Littorina rudis 

bis über 900: Littorina saxatilis. 


A. Eier. 


Auf die etwa bei Raven 1958 ff. detailliert geschilderte Eibildung 
(Oogenese) und die teilweise gut untersuchte Struktur von Kern und 
Plasma (vgl. auch Franc 1950a ff.) kann mit Ausnahme des an anderer 
Stelle (p. 772) behandelten Baues der Nähreier in dieser Übersicht 
nicht näher eingegangen werden. 


a) Eizahl. 


Über die Zahl der pro Weibchen abgelegten Eier finden sich 
u.a. bei FRETTER-GRAHAM gute Zusammenstellungen. 

In Bezug auf die Eizahl pro Chorion müssen die uniovulären, 
d.h. die nur ein Ei enthaltenden (die Mehrzahl der Gastropoden) 
von den polyvitellinen (vgl. pg Wırr), mehrere Eier bergenden 
Hüllen gesondert werden. 

Über die artlichen Unterschiede orientiert Tab. XVII. Marine 
Formen besitzen stets eine grössere Eizahl als Festland- und Süss- 
wasserformen, was auch für ovovivi- und vivipare Arten gilt 
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(vgl. Tuorson). Die grössten Werte finden sich bei allen Gruppen 
übereinstimmend stets bei den Nähreierformen. 


b) Eigrósse. 


Bei den Angaben von Eigrössen ist immer streng zwischen der 
Grösse der Eizelle (= Ei ohne Chorion) und des Totaleies (= Ei 
mit perivitelliner Flüssigkeit und Chorion) zu unterscheiden, was 
leider in den Literaturangaben nicht immer mit der wünschbaren 
Deutlichkeit geschieht. 

Wir verstehen in der Folge unter Eigrösse stets die Grösse der 
Eizelle; diese ist, wie schon PELSENEER 1910 betont hat, unab- 
hängig von der Adultgrösse der Art. Im Vergleich mit den anderen 
Unterklassen der Gastropoden sind die artlichen Verschiedenheiten 
bei den Prosobranchiern am grössten (vgl. auch Tab. XVIII— 
X XI): 


Minimum (u): Maximum (u): 
Prosobranchia . . . . . 60 1700 
Opisthobranchia . . . . 60 260 
Exmenata. . . . . . . 67 190:270 





Innerhalb der Prosobranchier (Tab. XXII) sind die Gróssen- 
unterschiede der einzelnen Arten bei den Archaeogastropoden am 
geringsten; die kleinsten Eier finden sich aber unter den Meso- 
gastropoden. Die Eimassen bei Nähreierformen sind, wenn man vom 
umstrittenen und deshalb in der Tabelle nicht berücksichtigten 
Fulgur absieht, ziemlich ähnlich (vgl. auch Tab. XXXIX). 

Generell lassen sich etwa folgende Beziehungen zwischen Ei- 
grósse und Embryonalentwicklung herleiten (vgl. u.a. PELSENEER 
1985): 


1) Bei grossen Eizahlen ist der Eidurchmesser meist bescheiden. 


2) Freie Eier sind kleiner als die in Kapseln vereinigten; damit 
sind natürlich auch äusserlich besamte Eizellen kleiner als 
solche von Formen mit innerer Befruchtung. 

3) Im Kriechstadium schlüpfende Embryonen gehen aus grösseren 
Eiern hervor als die freischwimmenden Veliger. 


4) Süsswasserformen besitzen grössere Eier als marine Arten. 
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5) Bei oviparen Arten ist die Eigrösse geringer als bei Formen mit 
Brutpflege und bei ovoviviparen und viviparen Typen. 


6) Schliesslich sollen nach PELSENEER den Küstenformen kleinere 
Eier zukommen als den supracotidalen Formen. 


Die Beziehung zwischen der Grósse der Eier und den Schlüpf- 
stadıen wird später (p. 761 und 777) diskutiert werden. 


5. Furchung und Frühentwicklung 


In dieser den bereits organmässıg differenzierten Entwicklungs- 
stadien gewidmeten Studie können von der Frühentwicklung nur die für 
die späteren Erörterungen wichtigen Tatsachen vermittelt werden. 


a 


GC 


App. 31. | 
| 
| 





Übersicht einiger Furchungsstadien (nach KoRrscHELT-HEIDER 1936 
und Raven 1958). 


: Zweizellstadium von Limnaea stagnalıs mit grosser Furchungshöhle (FH). 
Zweizellstadium von Jlyanassa mit Pol- oder Dotterlappen (PL). 
16-Zellstadium von Trochus mit geringen Unterschieden in der Zellgrösse. 
: 8-Zellstadium von Nassa mutabilis mit sehr grosser 4D-Macromere. 

: 24-Zellstadium von Fulgur carica mit vier sehr grossen Macromeren. 


T (lL, GA) Gr} 


Die holoblastische, totale Spiralfurchung verläuft mehr oder 
weniger inaequal. Bei vielen Arten sind die vier ersten Blasto- 
meren noch gleich gross, bei anderen dagegen schon die zwei ersten 
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Furchungszellen inaequal. Je nach dem Dottergehalt variiert þei 
den folgenden Furchungsstadien der Grössenunterschied zwischen 
den Makromeren und den von ihnen abgeteilten Mikromeren 
(Abb. 81c). 

Freilich können auch dotterarme Formen (Fissurella, Gibbula 
(Trochus), Pulmonaten) sehr unterschiedliche Makro- und Mikro- 
meren aufweisen. Viele dotterreiche Arten, welche eine lange 
Embryonalzeit durchlaufen, zeigen sehr inaequale Makromeren 
(Nassa, Ilyanassa, Urosalpinx, Ocinebra (Abb. 81d)); bei der dotter- 
reichsten Art (Fulgur) sind sie dagegen gleich gross (Abb. 81e). 

Der Furchungsverlauf ist spiralig, wobei beim dadurch ent- 
stehenden „Kreuz der Mollusken“ vier auf Grund einer Konvention 
als radıär gelegen bezeichnete Zellgruppen die Arme des Kreuzes 
bilden, während die vergleichbaren Zellen der Anneliden interradiär 
liegen (KorscHELT-HEIDER). Links gewundene Prosobranchier 
zeigen eine bis auf die frühen Furchungsstadien zurückgehende 
inverse Spiralfurchung, welche wahrscheinlich schon auf eine unter- 
schiedliche Eistruktur zurückgeführt werden muss. 

Der Dotterreichtum beeinflusst den grundlegenden Furchungs- 
verlauf nicht, wohl aber das morphologische Bild (vgl. Abb. 81c ff.), 
indem die Mikromeren in normaler, rosettenförmiger Anordnung 
keimscheibenartig über den riesigen, auch als Megameren (FRETTER- 
GRAHAM) bezeichneten Makromeren liegen. Die aus der AD-Makro- 
mere abgespaltene Ad-Zelle ist der Ursprungsort für den Mesento- 
blast. Der Ectomesoblast — auch als sekundäres Mesoderm oder 
Mesenchym bezeichnet — nimmt dagegen seinen Ursprung vom 
dritten, z.T. auch vom zweiten Mikromerenquartett !. 

Besonders bei dotterreichen Arten (Nassa, Ilyanassa, Ocinebra, 
Urosalpinx, Fulgur) wurde die auch von Dentalium, Chaetopterus 
und den Myzostomiden bekannte Bildung des Pol- oder Dotter- 
lappens nachgewiesen. Dieser Eibezirk (Abb. 815) entsteht bei der 
ersten Teilung als dotterhaltiger mit einer Blastomere verbundener 
Sack, wird später aber wieder mit der D-Blastomere vereinigt. Er 
spielt eine Rolle in Bezug auf die Determination des Mesoblastes 
und die Lage der Furchungsspindeln und scheint auch eine wichtige 
organogenetische Funktion auszuüben (vgl. MonGAN 1933 ff. und 
CLEMENT 1952 ff.). 


1 Bei Patella soll die AD-Makromere ausschliesslich Mesoblast bilden. 
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Gelegentlich schon während den ersten Furchungsstadien treten 
zwischen den Blastomeren Hohlräume auf (Abb. 81a), besonders bei 
Pulmonaten. Diese Furchungshöhlen spielen bei den osmotischen 
Stoffwechselvorgängen und bei der frühembryonalen Aufnahme 
von Kapselflüssigkeit durch Pinocytose (vgl. p. 744) eine bedeut- 
same Rolle (ELBERS-BLUEMINK). 

Bei dötterarmen Keimen kommt es manchmal zur Ausbildung 
einer typischen Blastula (Coeloblastula), wie etwa bei Patella, 
Bithynia, Viviparus, Limax und. Planorbis. Bei Bithynia und Vivi- 








ABB. 82. | 


Übersicht einiger Gastrulationsstadien mit dem Übergang der Invaginations- 
gastrula des dotterarmen Eies (a) zur epibolischen Umwachsungsgastrula bei 
dotterreichen Eiern (b und c) (nach KorscHELrt-HEIDER 1936). 

a: Viviparus viviparus ; 
b: Littorina obtusata ; 


€: Crepidula fornicata. Bp: Blastoporus 
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parus schwindet diese Furchungshöhle infolge Abplattung der 
Blastula. Abgeplattete Blastulae kommen auch den Heteropoden. 
Littorina und Pomatias zu. 

Die dotterreichen Prosobranchier besitzen dagegen eine Sterro- 
blastula mit einer minimalen oder fehlenden Furchungshöhle (Cre- 
pidula, Nassa, Fulgur, Fusus, Nucella, Urosalpinx, etc. (Abb. 82)). 

Entsprechend dem Bau der Blastula ist, im Gegensatz zu den 
stets invaginierenden Opisthobranchierkeimen, eine embolische 
Invaginationsgastrula selten, und es zeigen sich alle Übergänge der 
Epibolie, wobei im typischen Fall die Mikromeren keimscheiben- 
artig die Makromeren umwachsen. Bei Fulgur (Abb. 83) sind dabei 
die schon vor dem Blastoporusverschluss auftretenden Organan- 
lagen in ringförmiger Anordnung verteilt, was stark an die Keim- 
scheibe der Cephalopoden erinnert !. 





ABB. 83. 


` Fulgur carıca. 
Übersicht über das Vorwachsen (Stadien 1 bis 8) der keimscheibenartigen 
Organanlagen über das Ei (nach CoNKLIN 1907). 


1 Dabei darf natürlich keinesfalls an eine Homologisierung der zwei 
Entwicklungstypen gedacht werden (vgl. pg. 791). 


| C A SUISSE DE ZOoOL., F. 73, 1966. aul 
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6. Übersicht der Entwicklungsstadien. 


Wir gebrauchen im folgenden die eingebürgerten klassischen 
Bezeichnungen (vgl. Abb. 91); es sei aber darauf hingewiesen, dass uns 
die Bezeichnung „Trochophora“ nicht glücklich gewählt scheint, ver- 
führt sie doch zu Homologisierungen mit der in manchen Einzelheiten 
und in der weiteren Entwicklung stark differierenden Anneliden-Trocho- 
phora (vel. pg. 719). 


a) Trochophora ( Voreeliger ). 


Diese Larvenform (Abb. 1a) tritt bei den sich durch eine frei- 
schwimmende Blastula auszeichnenden Arten als freies Larven- 
stadium auf (Haliotis, Patella, Patina, Acmaea, Gibbula, Mono- 
donta, Tricolia). Sie besitzt einen einfachen oder doppelten prae- 
oralen Wimperkranz (Prototroch), welcher ein nicht retraktiles, 
kaum vorstehendes Velum umgürtet, und ein apicales Wimper- 
büschel. Larvalnieren fehlen, dafür kommen bei Vieiparus und 


Mes Ect 
N 





Melania crenulata 
Sagiltalschnitt des intrakapsulären Trochophora-Stadiums 
(nach Ramanoorrsı 1955). Das Entoderm füllt als Nährmasse das ganze 
Innere des Embryos aus. 
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Bithynia — beide freilich mit intrakapsulärer Trochophora- 
transitorische Protonephridien vor. Zu diesen Organen treten aber 
sehr bald die Anlagen von molluskentypischen Organen, wie Fuss, 
Statocysten, Schalendrüse und Radulatasche, so dass nur kurz- 
fristig Aehnlichkeiten mit den Anneliden bestehen. Die End- 
darmbildung geschieht erst spät. Zudem ist, wie manche innerhalb 
der Eikapsel durchlaufene, als ..Trochophora“ bezeichnete Stadien 
(Abb. 84 für einen Melaniden) zeigen. der Bau infolge der umfang- 
reichen Nährstoffreserven meist stark abgewandelt. 


In Anbetracht der Tatsache, dass die Molluskentrochophora schon 
sehr früh die molluskentypischen Organe anlegt und die Mesoderm- 
Verhältnisse gänzlich von der Annelidenlarve differieren, frägt es sich, 
ob es bei Weichtieren sinnvoll ist, den Namen ‚„Trochophora“ beizu- 
behalten. Wir plädieren hier für die Bezeichnung „Vorveliger“. 

Zur phvlogenetischen Bedeutung der Larve sei erwähnt, dass 
McBrinE die mit der Annelidentrochophora parallel gesetzte Trocho- 
phora der Mollusken als ancestrale Adultform bezeichnet hat, von der 
aus sich die heutigen erwachsenen Formen der Mollusken und Anneliden 
herausgebildet haben sollen. PonrwaNsN plädiert für eine allgemeine 
polvphvletische Anpassung ans planktontische Leben. Seine Ansicht 
scheint uns richtiger, besonders wenn man an die schon von GARSTANG 
betonten frühembryonalen Abänderungen der Mollusken- gegenüber der 
Annelidentrochophora denkt. Man beachte für die Gastropoden auch die 
unterschiedlichen Trochophoraformen bei den Archaeogastropoden- 
Arten. Auch die äusserlich trochophoraähnlichen planktonischen Larven 
der verschiedensten Tierklassen (Pilidium, Actinotrocha, Tornaria, etc.) 
sprechen für PonTMANN's Auffassung. 


b) Reisinger-Stadium. 


Brent. der in der direkten Entwicklung ohne langlebiges Larven- 
stadium den ursprünglichen Entwicklungszustand der Mollusken sehen 
möchte, hat anlässlich der Beschreibung der Ontogenese von Rhodope 
veranit dieses Stadium (Abb. 85) als primäre Larvenform einzuführen 
versucht. 

Die wichtigsten Merkmale des laut Brent auch bei Süsswasser- 
Basommatophoren und vielen Prosobranchiern vorkommenden Rei- 
singer-Stadiums sind: 


1. die caudodorsale, sich nicht einsenkende Schalendrüse; 


2. die nach ventrofrontal verschobene Mundóffnung; 

3. die die frontale Hälfte des Embryos in Kopfhügel und Fuss zerlegen- 
den Oberlippen oder Velarwülste; 

4. die auf Mundfeld und Stomodaeum begrenzte oder den ganzen \or- 


derkörper umgreifende Bewimperung; 
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5. die dorsalen Cerebro-Pleuralganglien (mit Augen) und die ventralen 
Pedalganglien (mit Statocysten); 


6. das erste Paar der ursprünglich ventrocaudal liegenden Nephridien 
und die gleichzeitige Differenzierung des Entoderms (gilt nur für 
Rhodope). 
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ABB. 85. 


Rhodope eeranii 


Sagittalschnitt des Reisinger-Stadiums (nach Rent 1960). Die Anlagen der 
Ganglien sind nicht getroffen. 


Infolge der stark abgewandelten direkten Entwicklung der auch 
systematisch noch nicht sicher eingeordneten euthyneuren Rhodope (Ver- 
halten der Schalendrüse und der wohl angelegten, aber bald verschwin- 
denden Radulatasche, starkes Auswachsen in rostrocaudaler, in der Proto- 
stomierachse PoRTMANN’s orientierten Richtung) scheint es uns gewagt, 
dieses Stadium auf die anderen Ontogenesetypen übertragen zu wollen. 
Frühstadien von Nucella (Purpura), Fusus und andere Spezialisten etwa 
zeigen grosse Anpassungen an die embryonale Ernährung, welche einem 
Vergleich mit /thodope entgegenstehen. 

Bei vielen Nühreierformen könnte man geradezu ein „Fress-Stadium” 
(vel. p. 768) gleichwertig dem Veliger gegenüberstellen. In Anbetracht 
der grossen artlichen Differenzen würde aber dessen genaue Definierung 
auf beträchtliche Schwierigkeiten stossen ! 
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c) Veliger. 


Die typischen Organe des Veligers (Tab. XXIII), der von 
Lowrance auch als Posttrochophora bezeichnet wurde, finden sich 
in etwas unterschiedlicher Ausbildung zumindest bei allen plank- 
tontischen Larven, v.a. der Mesogastropoden und Stenoglossen. 
Auch allen marınen Prosobranchiern, welche nach einem längeren 
Kapselleben als weitgehend ausgebildete Jungschnecken schlüpien, 
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ABB. 86. 


Philine quadripartita 
Fast schlüpfreifer Veliger (von frontal). 
Der rechte Lappen der Mitteldarmdrüse enthält noch sehr viel Dotter; 
die Analniere ist dunkelrot. 


kommen diese Organe zu. Sie können freilich an die veränderten 
oekologischen Bedingungen angepasst sein (Hautvakuolenzellen, 
Darmstruktur etc.). Bei einigen Arten ist etwa das Velum stark 
verkleinert, bei anderen dagegen im Zusammenhang mit einem 
Funktionswechsel (Cassidaria spec. - Nàhreierdrehung; Pisania- 
Atmung) sehr kräftig ausgebildet (vgl. p. 730). 
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ABB. 87. 





Archidoris tuberculata 


Schlüpfreifer Veliger (von lateral). 
Der ganze Darmtrakt und die Analnieren sind weitgehend transparent. 





App. 88. 


Archidoris tuberculata 
Frontalschnitt eines schlüpfreifen Veligers. 
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Bei Land- ( Pomatias) und Süsswasserformen (v.a. Pulmonaten) 
fehlen manche transitorischen Organe des typischen Veligers; sie 
werden aber durch andere larvale Bildungen ersetzt. Daher darf 
auch hier, entgegen manchen Autoren, nicht von einer direkten 
Entwicklung gesprochen werden (vgl. p. 784). 
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Veliger von Pulmonaten (von lateral). 


a: Onchidella celtica: intrakapsularer Veliger (schematisiert nach FRETTER 
1943) mit Operculum und drei Nierentypen (definitive Niere (N-Anl), 
Urniere (UN) und Larvalniere (LN)). 


b: Amphibola crenata: freischwimmender Veliger (schematisiert und ergänzt 
nach Farnır 1924) mit Operculum und im Gebiet der späteren Tentakel- 
anlagen liegendem Velarpigment. 


Entsprechend den unterschiedlichen Embryonalentwicklungen 

(v.a. in Bezug auf Dauer und embryonale Nährstoffversorgung) 

| sind die Veliger im Schlüpfmoment ziemlich differierend gebaut 
(Tab. XXIV). Daher kann sich das Veligerstadium postembryonal, 
besonders was die Grösse des Velums betrifft, noch beträchtlich 
verändern und sich teilweise erst nach einer monatelangen plankton- 
tischen Phase umzuwandeln beginnen. Während fast alle Opistho- 
branchier als Veliger schlüpfen (Abb. 86-88), ist dieses Stadium be- 
Pulmonaten (Abb. 89) selten. Es findet sich als im Eiweiss schwimm- 
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endes Kapselstadium bei Onchidella (FRETTER 1943) und als 
freischwimmende Form bei Amphibola (FARNIE). Auch bei den fol- 
genden Arten sollen Veliger vorkommen, doch sind die meisten 
Angaben noch nicht gesichert: Scarabas, Auricularia, Siphonaria 
siphon 1, Melampus coffeus, Detracia parana sowie ev. bei Vaginu- 
liden (vgl. SEMPER, PELSENEER 1935, THorson 1940, Morrison 
1953 ff., Marcus-Marcus 1963). 


d) Veliconcha. 


Dieses zwar häufige, aber bei pelagischer Jugendphase meist 
erst beträchtliche Zeit nach dem Schlüpfen erreichte Stadium 
(vel. WERNER) kann weniger scharf umrissen werden. Es handelt 
sich um weit entwickelte, in der Regel mit den Anlagen aller adulten 
Organe und stets einem kräftigen Propodium ausgestattete Larven, 
welche bei Entfaltung ihres sonst meist retrahierten Velums noch 
schwimmen können, aber die benthische Lebensweise der Adultform 
schon weitgehend angenommen haben und vorwiegend kriechen 
(vgl. auch p. 655). 

Unter den Prosobranchiern schlüpfen in diesem Stadium etwa 
Polinices spec., Nassa mutabilis und einige Conus-Arten. Auch 
einige wenige Opisthobranchier wie Adalarıa proxima (THOMPSON), 
Aeolidia diffusa (RisBec 1928) und Bulla hydatis (BERRILL) ver- 
lassen die Eihüllen in weit entwickeltem Zustand und können schon 
kriechen, sodass auch hier im Grunde von einer Veliconcha gespro- 
chen werden müsste. 


e) Kriechstadium. 


Das Velum ist reduziert (selten noch in Rudimenten vorhanden) 
und die Jungtiere können nurmehr kriechen. Sie gleichen mit 
Ausnahme der fast immer unentwickelten Gonaden schon stark 
den Adulttieren. Im einzelnen bestehen aber besonders in Bezug 
auf die Pallialorgane und den Darmbau (Nahrungsreserven und 
Struktur der Mitteldarmdrüse) grosse Unterschiede (Tab. XXIV). 


Die Pulmonaten schlüpfen fast ausnahmslos im äusserlich adult- 
ähnlichen Kriechstadium mit noch unentwickelten Gonaden. Bei den 


! Siphonaria kurrachensis, eine Form des iranischen Golfes, schlüpft 
dagegen im Kriechstadium. 
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ABB. 90. 


Weit entwickelte Schlüpfstadien von Opisthobranchiern. 
a: Bulla hydatis (nach BERRILL 1931). 
Die mit einem schon grossen Fuss schlüpfenden Veliger können bereits kriechen. 
b: Runcina setoensis (nach BABA-HAMATANI 1959). 


Die 600 u langen Kriechstadien schlüpfen in adultähnlichem Zustand, nachdem 
die Metamorphose schon innerhalb der Eihüllen abgelaufen ist. 
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ABB. 91. 


Die typischen Entwicklungsstadien der Prosobranchier (von dorsal): 
Trochophora (Tr), Veliger (Vel) und Kriechstadium (Kst). 
Vgl. dazu die Tabellen X XIII und XXIV. 
PC: Protoconch (Larvenschale). 
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seltenen Kriechstadien der Opisthobranchier (vgl. Abb. 90) sind Kiemen 
und Gonaden ! meist erst wenig entwickelt ?: 


Cenia cocksi PELSENEER 1911 
Runcina setoensis BABA-HAMATANI 1959 
Runcina (Pelta) coronata? | VaxssiEnRE 1900 
Okadaia elegans BABA 1937 

Vayssiera caledonica Rısgec 1928 
Doridopsis limbata TcnaANo-S1 1931 


(zit. PELsENEER 1935). 


Wie freilich BABA (1936-38) gezeigt hat, ist etwa Okadaia im Schlüpf- 
moment nur äusserlich adultáhnlich; ausser dem Nervensystem sind 
alle visceralen Organe noch nicht voll entwickelt. Niere, Herz und 
Gonaden sind sogar erst in Form von Zellhaufen angelegt. 


B. Transitorische (larvale) Organe 


1. Velum. 


Die beidseitige laterale, die Anlagen von Augen und Tentakeln * 
umschliessende Ausstülpung der Kopfblase wurde erstmals von 
FonskALL als Velum bezeichnet. Die von verschiedenen Autoren 
versuchte Homologisierung mit dem Prototroch der Annelidentro- 
chophora (vgl. Mean, Torrey, DELSMAN) findet u.a. ihre Stütze 
bei Patella (vgl. Abb. 1), wo sich bei der Trochophora ein zweiteili- 
ger leicht in die zwei Cilienkránze des Veligers überzuführender 
Prototroch findet. Bei Gibbula (Trochus) und Haliotis ist freilich 
der Prototroch nur monotrocheal. Auch die Tatsache, dass die 
hintere Velarhälfte in die Kopfblase übergeht, macht die direkte 
Zurückführung auf Annelidenverhältnisse fraglich. 

Bei Formen mit freischwimmendem Veliger kann das Velum, 
welches bei allen Prosobranchiern ontogenetisch sehr früh erscheint,’ 
sehr umfangreich werden (Abb. 27); der Hauptausbau fällt aber 
meist in die postembryonale Phase (vgl. Abb. 12, 26 und 27). 


t Immerhin legt Vayssiera 10 Tage nach der Geburt bereits Eier. 

? Uber eine im Kriechstadium schlüpfende Trinchesia-Art ist zur Zeit an 
der ao Anstalt Basel eine Studie in Arbeit (A. PonTMANN-E. Fio- 
RONI). 

3 Schlüpft noch mit beträchtlichen Dotterreserven. 

* Bei einigen Arten wird lange nur ein Tentakel ausgebildet (z.B. Triforis 
perversa, Philbertia purpurea). 

° Bei Patella und anderen vor der Gastrulation, bei Gibbula (Trochus ; 
SALENSKY 1872) als allererste Organanlago. 
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Bei Acmaea, Patella, Haliotis und Fissurella ist das Velum 
ringfórmig (Abb. 1 ff.), bei den anderen Arten aber immer in Form 
von zwei deutlich vom Kopf abstehenden Lappen ausgebildet, welche 
gelegentlich ungleich gross sind (Bithium, Cerithiopsis, Triforis). 
Bei gewissen Archaeogastropoden kann das Velum einlappig 
bleiben, bei den übrigen Vorderkiemern wird es zwei oder mehr- 
lappig (bis zu 12 Lappen bei den von Dawyporr beschriebenen 
Veligern). Bei den nach langer Kapselzeit im Kriechstadium 
schlüpfenden Arten kann das Velum fehlen (Pomatias), klein 
bleiben (Abb. 16, 29. 58, 70) oder aber im Zusammenhang mit einem 
Funktionswechsel (vgl. p. 782) umfangreich werden (Abb. 24, 38, 
BD). 

Bei Opisthobranchiern bleibt das meist rundliche, ausser bei den 
Doridiern nicht voll einziehbare, von Carter detailliert beschriebene 
Velum klein und fehlt bei Arten mit „direkter“ Entwicklung oder ist 
nur noch angedeutet (z.B. Okadaia). Bei Tergipes beispielsweise besteht 
es nur aus 60-70 Zellen (SELENKA 1871). Doch sind die Cilien des durch 
Verschmelzung aus zwei Reihen entstandenen Wimperkranzes (For 1875) 
sehr lang (Abb. 87) und können bei Analogium striatum ein Drittel der 
Länge des Totalveligers erreichen (Rispec 1928). Zusätzliche Reihen 
kleiner Cilien bilden gelegentlich eine untere Nahrungsrinne. Obwohl die 
Cilien des Fusses oft an der Bewegung mitbeteiligt sind, schwimmen die 
Veliger nur 10-20. selten 30-60 Sekunden hintereinander (PELSENEER). 

Unter den Pulmonaten zeichnen sich die freischwimmenden Veliger 
von Amphibola durch ein grosses, pigmentiertes Velum aus (Abb. 89). 
Da sich bei den übrigen Arten die Funktion auf die Bewegung des 
Embryos in der Nährflüssigkeit beschränkt, bleibt das Velum mit Aus- 
nahme von Onchidella (Abb. 89a) klein. Bei Physa kommen nur zeit- 
weilig Cilien vor (WIERZEJSKI). Planorbis soll nach RaBL keine Wimpern 
mehr aufweisen; bei Helix schliesslich findet sich das Velum, welches 
bei Limax, Arion und Agriolimax (CARRICK, MEISENHEIMER, u.a.) völlig 
fehlt, nur noch als minimale Anlage. 


Die Anordnung der von Knicut-Jones bezüglich ihrer Bewe- 
gungen analysierten Cilien ist bei allen Arten gleich. Zwischen dem 
äusseren aus kleinen und grossen Wimpern bestehenden praeoralen 
Cilienkranz und den inneren postoralen Cilien liegt die von kleinen 
Cihen ausgekleidete Futterrinne (food groove, gouttière nutritive 
(vgl. p. 675)), welche bei einzelnen Arten auch Schleim absondert 
(vgl. Lesour 1931). 

Die im Cilienbereich hohen Velarzellen enthalten unterhalb des 
Basalkörnersaumes grosse, mit Vitalfarbstoffen selektiv anfärb- 
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bare Vakuolen. Auch bei Opisthobranchiern, denen die anderen 
für die Prosobranchier so typischen Hautvakuolenzellen abgehen, 
sind die velaren Randzellen stark entwickelt. (vgl. RAVEN 1958). 

Im Hohlraum zwischen den Epithelien, der durch ein oder 
mehrere Velarsepten unterteilt ist (Abb. 3), zirkuliert die v.a. durch 
den Larvalherzpuls bewegte Leibeshöhlenflüssigkeit. Ausser iso- 
lierten Mesoblastzellen finden sich Pigmentzellen von verschiedener 
Farbe (Abb. 19, 27, 38), welche besonders bei lange planktontisch 
lebenden Veligern am Velumrand sehr zahlreich sınd und zusammen- 
hängende Musterungen bilden können. 
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ABB. 92. 


„Konkrementveliger“ 


Ventralansicht einiger Veligerstadien (auf gleiche Grösse gebracht) 
zur Darstellung der Ausbreitung der Konkrementzellen. 


Andere Mesoblastzellen haben bei einigen Arten ! in 1hr Plasma 
(der Kern liegt meist exzentrisch) gelbliche bis olivegrüne Kristalle 2 
eingelagert und werden deshalb von uns als Konkrementzellen 
(=täches pigmentaires) bezeichnet (Abb. 3, 4; 92 und 93). Alle 
mit Konkrementen versehenen Arten tragen ıhr Velum innerhalb 
der Kapsel nach abwärts gewendet. Die ursprünglich rundlichen 
Zellen bilden erst im Laufe der Zeit Kristalle aus und senden später 
in chromatophorenähnlicher Weise Ausläufer aus (Abb. 93). Die 
ersten dieser Zellen treten bei den noch augenlosen Larven in 


1 2.B. Crepidula fornicata, Lamellaria, Mangelia, Trophon, Bela, Philbertia 
gracilis, Mitra, Conus leopardus, unsere „Konkrementveliger” u.a. (vgl. 
TionsoN, LEBOUR und Konn 1961). 

2 Im Durchlicht sind die Konkremente grau bis schwarz und werden bei 
Zugabe von Cocain orange. 
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der Statocystenregion auf (Abb. 92), sammeln sich in Augennähe, 
um schliesslich an die Velarperipherie zu wandern, wo bei den meis- 
ten Arten eine regelmässige Reihe gebildet wird. Bei Crepidula und 
einigen Konkrementveligern finden sich solche Zellen auch verein- 


zelt im Fuss, Mantelrand, Eingeweidesack und zwischen den Tenta- 
keln. 
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ABB. 93. 
„Konkrementveliger“ 


Konkrementzellen des Velums des jungen (a) und des alten Veligers (b). 


Der Velumretraktor, der sich im Velum in einzelne Fasern auf- 
spaltet, steht meist mit dem Musculus columellaris in Verbindung. 
Bei Haliotis, wo der larvale Retraktormuskel eine wichtige Rolle 
bei der hier in zwei Phasen ablaufenden Torsion spielt, sind die 
Muskeln dagegen unabhängig. Der Velumretraktor dient bei dieser 
Art später zum Festheften der Mantelfalte an die Schale; der defi- 
nitive Columellarmuskel entsteht dagegen im Verlaufe der zweiten 
Torsionsphase neu aus der rechtsseitigen Pedalmuskulatur (Crorts). 

Die primäre, bei allen planktontischen Veligern verwirklichte 
Funktion ist das Schwimmen; dabei ist die Velumgrösse abhängig 
von der Dauer der planktontischen Phase! (vgl. LEBOUR und 
PELSENEER 1935). Bei extremen Planktontern werden zusätzliche 
Loben? und gelegentlich grosse Wimperbüschel ausgebildet 
(Dawyporr). Aber auch bei Kapselformen (incl. einigen Pulmo- 
naten !) erfolgt die Fortbewegung durch die Kapselflüssigkeit mit 


1 Veliger des chinesischen Meeres können teilweise einen Velumdurch- 
messer von 15 mm erreichen. 

2 Sechslappig bei Lamellaria, Aporrhais pes pelecani, Heteropoden (Atlanta 
u.a.), Strombus, Chenopus, etc. (vgl. LEBour und ANKEL); vier- bis zwülflobig 
bei Veligern aus dem chinesischen Meer (DAwvporr). 
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Hilfe des Velums. — Die auf dem Untergrund liegende Veliconcha 
von Conus pennaceus hälf ihr Velum in die Höhe, und das Tier 
wird durch den Schlag der Velarcilien über das Substrat gezogen. 

Mit dem Schwimmen ist der automatisch erfolgende Transport 
von Futterpartikeln in der Futterrinne gekoppelt. Diese dient auch 
der Zirkulation von Dotterplättchen bei Nähreierdrehern (Abb. 46. 
48). Bei diesen helfen die grossen Cilien bei der Nähreierdrehung mit 
(Abb. 36. 46, 48): doch können sie auch bei den die Nähreier auf- 
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ABB. ^4 
Helis pomat Las 


10 Tage alter Embryo (von lateral; 
nach For 1879/80). 


saugenden Formen durch ihr Schlagen den Schluckvorgang fördern. 
Jet Polinices catena schliesslich werden die zusammengepappten 
Nähreiermassen mittels der schlagenden Velarcilien zerkleinert. 

Ber Kapselformen kann das Velum eine wichtige Rolle beim 
Stoffwechsel spielen, sei es als transitorisches Atmungsorgan (v.a. 
Gasaustausch zwischen Leibeshöhlenflüssigkeit und perivitellinem 
iaum) bei Octnebra und Pisania oder sei es bei der Mithilfe zur 
Zirkulation der mit Verdauungsstoffen angereicherten perivitellinen 
Flüssigkeit. Bei Veloplacenta (Hunexvick) bildet das cilienlose 
Velum mit dem Uterus der Mutter eine Art Placenta. Die Tat- 
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sache des Vorkommens von umfangreichen Velarlappen bei Kapsel- 
formen widerspricht einer häufig vertretenen Ansicht, dass das 
Velum bei diesen Entwicklungsformen stets reduziert sei. 

Bei der während der Metamorphose ablaufenden Rückbildung 
kann das ganze Velum (Patella, Acmaea, Fissurella, Ocinebra 
(RisBec 1937, von Franc 1940 bestritten), Adalaria (THompson)) 
abgeworfen werden. Wenn sich nur der Velarrand ablóst (Crepidula 
fornicata), zerfällt der übrige Teil des Organes zellig. Viele Opistho- 
branchier und Onchidella (FRETTER 1943) werfen nur die Cilien 
ab. Entgegen den Gewohnheiten der Lamellibranchier (Corr, zit. 
WERNER) werden die abgeworfenen Velarteile nur selten von den 
Jungschnecken aufgefressen (Crepidula, Murex erinaceus ). 

Bei den meisten Kapselformen erfolgt eine allmáhliche Rückbil- 
dung (vgl. etwa Abb. 68), wobei einzelne Cilien abgeworfen werden 
kónnen. — Bei Pisania dauert der Abbau ca. eine Woche. 


Besonders bei Opisthobranchiern (Wimperkránze bei Gymnosomen, 
zwei rundliche laterale Erhebungen bei Fimbria (Tethys)) und Pulmo- 
naten (als Labialpalpen und Mundtentakel (Onchidella u.a.)) kónnen 
einzelne Velarteile postembryonal erhalten bleiben. 


2. Kopf- und Fussblase. 


Die Kopfblase (=cephale Blase oder cephale Masse (CREEK)), bei 
Trophon zweiblasig, liegt in unscharfer Abgrenzung oberhalb des 
Velums und geht gegen die Mantelhöhle zu ins Larvalherz über. 
Sie kommt wahrscheinlich allen Prosobranchiern zu (vgl. Abb. 22, 
29, 34, 35, 36, 75 ete.), bleibt aber oft klein. Gross ist sie bei Fusus, 
Pisania, Bursa und besonders bei Calyptraea, wo sie zeitweilig ein 
Drittel der Körperlänge erreichen soll (SarEeNskv 1872). Bei 
Pomatias bedeckt die cephale Masse, welche die Entwicklung des 
Visceraltraktes lange verzögert, zeitweilig bis zu drei Viertel der 
Oberfläche des Keimes. | 
Bei den Prosobranchiern wirkt die Kopfblase zusammen mit dem 
Velum, welche ja beide von strömemder Kôrperflüssikeit erfüllt 
sind. als larvales Atmungsorgan, welches als Hauptsitz der Haut- 
vakuolenzellen (vel. pg 744) auch sonst eine freilich noch wenig 
untersuchte wichtige Rolle für den Stoffwechsel innehat. Bei 
Nassa-Arten (Abb. 19, 22) werden mit ihr die Nackenzellen sockel- 
artig vorgewölbt. Die Cilien der Nackenzellen tragen zur Strömung 
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der Kapselflüssigkeit und dadurch zum Stoffaustausch bei; bei 
Bursa helfen sie bei der Nähreierdrehung mit (Abb. 36). Die 
cephale Masse von Pomatias schliesslich dient zur Aufnahme und 


Speicherung von Eiweissen (Abb. 34). 
uze Oe KT 
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ABB. 95. 


Arion rufus. 
Etwa 6-tägiger Embryo (von lateral; 
nach For 1879/80). 
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ABB. 96. 


Limax maximus. 


Alter Embryo (von lateral; 
nach For 1879/80). 
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Bei Pulmonaten, speziell den Land-Stylommatophoren, ist die 
Kopfblase (= Cephalocyste, Nacken- oder Velarsinus, membranöser 
Sack) besonders stark entwickelt (vgl. Abb. 94—96, sowie das die 
maximal grosse Kopfblase von Achatina marginata demonstrierende 
Bild bei DE LARAMBERGHUE). Sie enthält in ihrem Innern den zum 
Darm gehörenden Eiweiss-Sack und anfänglich wenige, später mehr 
Mesoblastzellen; der Ectoblast birgt teilweise Fett-Tröpfchen (Limax 
(MEISENHEIMER)). Entgegen FoL und GEGENBAUR wird die zur Zirkula- 
tion der Haemolymphe und zur Atmung dienende Kopfblase nur passiv 
von den langsamen Pulsationen (ca. 10 Schläge pro Minute) der Fuss- 
blase (= Podocyste, hinterer kontraktiler Sack; vgl. auch Tab. XV) 
mitbewegt. 

Dieser kontraktile, bei Clausilia (ScumiptT 1895) zweizipfhge Fuss- 
Sinus enthält regelmässig angeordnete dorso-ventrale Muskelelemente 
und ein aufgeblasenes dünnepitheliales Ende !. Die bei Arion (For 
1879/80) zylindrische, meist aber seitlich stark verbreiterte Fussblase 
wächst mit der Zeit stark dorsal aus (extrem bei Heliz waltoni (SARASIN- 
SARASIN) und Achatina marginata) und kann dann bei gewissen Arten 
als Atmungsorgan die ganze Innenfläche der Eimembran austapezieren. 

Beide embryonal schon früh, meist auf dem Trochophorastadium 
angelegten Organe werden noch vor dem Schlüpfen reduziert. Die 
schrumpfende Kopfblase bildet schliesslich die dünnwandige Umhüllung 
des Eiweiss-Sackes, während die Podocyste als feine Blase abgeworfen 
wird (FoL, MEISENHEIMER). 


3. Larvalherz 


Das auch als Embryonal-, Nacken- oder Nuchalherz (Von 
ERLANGER) (—Sinus superficiel contractile (PELSENEER)) bezeich- 
nete Larvalherz (SEMPER) wurde von LEYDIG (1856) entdeckt. Es 
kommt als kontraktile oberhalb der Kopfblase weitgehend in der 
Mantelhöhle gelegene unpaare Ausstülpung ? in unterschiedlicher 
Grösse v.a. den Mesogastropoden, Stenoglossen und den Opistho- 
branchiern — wo es klein bleibt — zu, gleichgültig ob es sich um 
Kapselformen oder bald schlüpfende Veliger handelt. (Tab. XVI 
aaa bb. 19, 22, 23, 29, 38,48, 58, 62, 70, 75). 

Das meist ausserhalb der Mantelhöhle entstehende, entgegen 
vielen Literaturangaben neben dem unbewimperten ectodermalen 


1 Unter den Prosobranchiern besitzen Pisania und Ocinebra blasig auf- 
getriebene Metapodien, welche sich mit den Pulmonaten-Podocysten ver- 
gleichen lassen. — Bei verschiedenen Opisthobranchiern (For 1875) ist das 


Metapodium kontraktil. 
2 Bei Nassa reticulata relativ häufig, bei Ocinebra und Pisania gelegentlich, 


treten auch paarige Larvalherzen auf. 


Rev. Suisse DE Zoor., T. 73, 1966. 92 
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Epithel mesoblastische Muskelzellen enthaltende Larvalherz ist 
ursprünglich etwas seitlich verschoben und gelangt unter dem 
Einfluss der Torsion in seine mediane Lage. Dies gilt auch für das 
Larvalherz der Pulmonaten, welches nach For aber nicht unbe- 
dingt mit den Prosobranchier-Verhältnissen homologisiert werden 
darf. 

Das nur bei aus der Schale expandierten Tieren arbeitende, in 
Abhängigkeit von Alter und Temperatur stehende, aber meist 
rasch pulsierende Larvalherz (Tab. XXVII) lässt die gesamte 
Körperflüssigkeit pulsieren, wobei es zu einem Austausch der bei 
Prosobranchiern vor allem im Velum mit Sauerstoff angereicherten 
Körperflüssigkeit zwischen Velum, Fuss und Leibeshöhle kommt. 
Bei Pulmonaten immer und bei einzelnen Arten der Prosobran- 
chier und Opisthobranchier (Actaeon (VoGT; zit. CLAPAREDE), 
Viviparus u.a.) kann diese Zirkulation durch Kontraktionen des 
Fusses unterstützt werden. 

Im Vergleich mit den anderen transitorischen Organen wird das 
Larvalherz erst spät angelegt; bei Formen, welche Nähreier ver- 
schlingen, erscheint es erst nach der Nähreieraufnahme. Da seine 
Funktion weitgehend mit dem Velum korreliert ist, wird es bei 
früh schlüpfenden Veligern in die planktontische Phase übernom- 
men, beim Kapseltyp dagegen gemeinsam mit dem Velum abge- 
baut, d.h. unter Schrumpfung ins Epithel der Mantelhöhle über- 
nommen. Infolge der verhältnismässig frühen Differenzierung des 
definitiven Herzens schlägt das Larvalherz eine zeitlang gemein- 
sam mit diesem, wobei aber eine Korrelation der Schläge meist 
ausbleibt. 


4. Schale und Operculum. 


Die Larvalschale (Protoconch) entsteht bei den Prosobran- 
chiern aus der sehr früh angelegten, ectoblastischen Schalendrüse, 
welche nach einer ersten Invaginationsphase durch Evagination 
das Schalenfeld bildet. Bei verschiedenen Arten (Patella, Phil- 
bertia, Bursa (Abb. 1,11, 19)) finden sich in der späteren Schalen- 
region vor der Ausbildung der Schale noch Cilien. An der Bildung 
der adulten Schale (=Teleconch) hat der Mantelrand entscheiden- 
den Anteil. Bei frühschlüpfenden Formen erfolgt die Kalkabschei- 
dung meist erst nach dem planktontischen Stadium. Speziell durch 
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die Aufnahme von Nähreiern kann die Ausgestaltung der Schale, 
welche lange als dünnes Häutchen den ‚„Nähreiersack“ umschliesst, 
stark verzögert werden (Abb. 58, 66, 70, 76). 

Im Gegensatz zu den adult oft nackten Opisthobranchiern, wo 
der Protoconch ein typisches, genau definierbares, später verloren- 
gehendes Larvalorgan ! darstellt, bildet die Larvenschale der Pro- 
sobranchier meist den Anfang der Adultschale. Immerhin kann deren 
Struktur stark differieren. So können die definitiven Windungen 
lockerer werden (Vermetus) oder ganz verschwinden (Caecum). 
Viviparus viviparus besitzt am Protoconch drei Reihen langer 
Periostracumhaare, welche später verloren gehen (vgl. ANKEL). 
Bei Patella, Haliotis, Acmaea, Fissurella und anderen wächst die 
spiralige Schale napfförmig aus (Abb. 1, 2), wobei der gewundene 
Larvalteil noch lange erhalten bleiben kann. Bei Fissurella und 
einigen Verwandten kommt es postembryonal zudem noch zur 
Bildung eines Schalenschlitzes, bei Haliotis zur Ausgestaltung einer 
Reihe von über dem Mantelschlitz gelegenen Schalenlöchern. 
Schliesslich wechseln manche Pyramidelliden trotz gleichbleibender 
innerer Anatomie die Windungsrichtung und werden rechtsge- 
wunden. 

Manche embryonalen Schalen zeichnen sich schon durch Profi- 
lierungen (Abb. 3,12) oder den Besitz eines Siphos aus (Abb. 3, 12, 
24, 29, 75); ein Schalensporn (JVassa reticulata (Abb. 19),? Bithium, 
Triphora, Cerithiopsis, alle Turriden etc.) fehlt den intrakapsu- 
lären Veligern. Bei manchen Gattungen sind, wie u.a. GOODRICH 
(1942) an Vieiparus-Arten gezeigt hat, Artunterschiede schon 
embryonal zu erkennen. 

Einen Spezialfall des Protoconchs bildet die Echinospira 
(=Scaphoconcha, accessorische Schale), welche aus Conchiolin 
besteht und durch eine Flüssigkeitsschicht von der sich innerhalb 
ihr bildenden, aus Conchiolin und Kalk aufgebauten Adult- 
schale getrennt ist. — Die morphologischen Deutungen der Echi- 
nospira sind sehr unterschiedlich. Entgegen den Ansichten, dass 
es sich um zwei ineinandergeschachtelte Schalen handle, steht die 
neuere Theorie von FRETTER-GRAHAM. Nach ihr soll die Echi- 
nospira nur aus einer Schale bestehen, wobei der periostracale und 


1 Okadaia legt freilich nie eine Schale an (BABA). 
2 Nicht aber Nassa mutabilis! 
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der kalkhaltige Schalenteil weiter voneinander entfernt sind als 
gewöhnlich. 





ABB. 97. x 
| 


Echinospira-Stadien (nach Lesour 1935 und FRETTER-GRAHAM 1962). | 


a: Lamellarta perspicua (von lateral und von ventral) mit kantiger, sehr 
schmaler Echinospira (E). 


b: Velutina velutina (von ventral) mit rundlicher, fast gelatinöser Echinospira. 


Echinospira-Schalen, welche kantig (Lamellaridae) oder gerundet 
und bei Capulus und Velutina stark gelatinös sein können, kommen 
nur bei planktontischen Formen mit grossem Velum vor (Tab. 
XXVIII; Abb. 97). 

Bei der erstmals von Kroun (1853) beschriebenen Metamorphose 
wird die Echinospira abgeworfen, worauf die definitive Schale bei 
diversen Arten (Lamellaria, Trivia) vom Mantel umwachsen 
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wird. Bei Lamellaria und Veluta verlaufen Abwurf und Metamor- 
phose simultan; Erato wirft zuerst die Larvenschale und dann 
den Operkel ab, wáhrend das Velum noch einige Zeit erhalten 
bleibt. 

Im Schlüpfmoment besitzt die Schale sowohl bei Veligern als 
beim Kriechstadium meist 114 bis 2 (beim Kriechstadium) Windun- 
gen; Ocinebra und Nucella können es bis zu 244 Umdrehungen brin- 
gen. — Bei planktontischen Veligern wird die Schale vor dem 
Eintritt der Metamorphose häufig noch beträchtlich ausgebaut 
(vgl. u.a. FISCHER): 


3% Windungen bei Mangelia nebula 


4Y, » bei Cerithiopsis tubercularıs und barleei, 
Philbertia gracilis 
5 > bei Balcıs alba 
51% > bei Philbertia teres 
8—9 » bei Triphora perversa. 


Für die Bestimmung des postembryonalen Verhaltens ist dis 
Schalenapex-Theorie von DALL von Bedeutung geworden. Die auch 
palaeontologisch verwertbare Lehre lässt sich freilich nur innerhalb 
des gleichen Genus (THoRson 1950) anwenden. Besitzt der Proto- 
conch einen weiten Apex, so fehlt die pelagische Entwicklung, 
während sie bei eng gewundenem Apex vorhanden ist. 

Das von der dorsalen Fläche des Metapodiums oder gelegentlich 
von einem durch eine laterale Furche von ihm abgegliederten 
Fussteil (Cassidaria echinophora (Abb. 60)) abgeschiedene Oper- 
culum wird bei manchen Arten schon embryonal umfangreich 
(Abb. 41, 48, 53 etc.), bei Polinices-Arten so gross, dass es nicht 
mehr ın die Schalenwindung zurückgezogen werden kann. Bei den 
Prosobranchiern wird das Operculum meist ins Adultleben über- 
nommen (Crepidula fornicata, Patella u.a. werfen es ab), während 
es bei den Opisthobranchiern und den wenigen Pulmonaten, wo es 
überhaupt ausgebildet wird, bei der Metamorphose verloren geht. 


5. Larvale Exkrettonsorgane 


Wir geben in dieser Arbeit nur eine morphologische Übersicht und 
verzichten in Anbetracht der noch sehr rudimentären Kenntnisse der 
Opisthobranchier-Analnieren auf eine kritische Diskussion der in 
Tab. XXX zusammengestellten Homologisierungsversuche. 
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a) Larvalniere 


Bei den bei fast allen Prosobranchiern (Tab. XXIX und XXX) 
und vielen Opisthobranchiern (Abb. 87) vorkommenden Larval- 
nieren ! handelt es sich entgegen verschiedenen Literaturangaben 
(BoBRETZKY, HEYMONS, MAZZARELLI) stets um rein ectoblastische 
Organe ohne Ausführgang, welche primär dem Fuss (FRETTER- 
GRAHAM) zuzuordnen sind, sekundär aber in Beziehung zum Velum 
stehen können (Fasciolaria; GLASER). 





ABB. 98. 


Schema der Prosobranchier-Larvalniere. 
eKZe: in die Larvalniere eindringende, 
vKZe: die Larvalniere verlassende Kristallzelle : 
x: Exkretabgabe durch die peripheren Vakuolen in die perivitelline 
Flüssigkeit. 


Im Plasma sind grosse, die Exkretstoffe und wahrscheinlich 
Erweiss-Substanzen (Mc Murricx) enthaltende Vakuolen aus- 
gebildet. Sie sind gewöhnlich in einer peripheren, viele kleine Hohl- 
räume bergenden Schicht (die fehlen kann) und in mehrere sehr 
grosse Zentralvakuolen, die zu einem riesigen Hohlraum ver- 
schmelzen können, aufgeteilt (Abb. 7, 22, 35, 50, 64, 98 eto.). 

Bei den meisten Arten sind die Larvalnieren einkernig. Bei 
Ocinebra, Conus mediterraneus, Crepidula, Fulgur, Buccinum, 


1 Bei Pomatias finden sich seitlich der cephalen Masse von CREEK als 
Akkumulationsnieren gedeutete Zellkomplexe. Eine Beziehung zu den 
typischen Prosobranchier-Larvalnieren ist nicht eindeutig nachweisbar, zumal 
diese Zellen die gleiche Lage wie die Urnieren bei Agriolimax einnehmen. Das 
gleiche gilt für die paarigen, im Velargebiet auftretenden Konkrementzellen 
der Pulmonaten, die bei Onchidella je einen kleinen runden Körper bilden 
(FRETTER) und bei Limnaea und Planorbis je aus 3 grossen Ectoblastzellen 
bestehen (vgl. BuETscur:i, Ragı 1879, von ERLANGER 1892). 
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Polinices catena, Philbertia, Bursa, den „Konkrementveligern“ und 
bei Aplysia finden sich gelegentlich zweikernige Formen. Nach 
Franc entsteht bei Ocinebra aciculata zu der ursprünglichen 
Exkretzelle später eine zusätzliche, mit der ersteren verschmel- 
zende Stielzelle. Vielzellige Larvalnieren (meist 4-6) kommen 
bei ,, Konkrementveligern* (Abb. 10), Bursa, Fusus und Fasciolaria 
(GLASER) vor, wobei bei der letzten Art die durch amitotische 
Teilungen abgeschnürten Kerne zu zahlreichen Syncytien ver- 
wachsen (Abb. 99). Die Larvalnieren von Fissurella bestehen 
beidseitig aus etwa 20 Zellen (Boutan 1885). 





Fasciolaria tulipa (nach GLASER 1906): 
a: älterer Veliger (von ventral) mit frei am Velum hängenden Larvalnieren ; 


b: Histologischer Bau der mehrzelligen Larvalniere. Eine Zelle enthält jeweils 
mehrere, durch amitotische Teilungen (AT) entstandene Kerne. 


Wie die vielen Abbildungen und Tabelle XX XI demonstrieren, 
sind die Larvalnieren im Vergleich zur Embryogrósse, besonders 
bei Kapselformen, ziemlich umfangreich. Bei Ocinebra etwa 
erreichen die im Nacken oft fast miteinander verwachsenden 
Organe nach der Gastrulation zeitweilig einen Viertel der Total- 
länge, bei Bursa sogar die halbe Länge der Embryonen. Anderer- 
seits zeichnen sich Philbertia durch kleine Larvalnieren aus, während 
diese bei Pisania (Abb. 75) minimal ausgebildet sind oder gelegent- 
lich sogar fehlen können. 

Schon innerhalb der Art sind grössere Formvarianten möglich. 
Lange bandartige Larvalnieren finden sich teilweise bei Nucella 
und Cassidaria echinophora (Abb. 59), während die langen bei 
Bithynia geschilderten Ansae von Sarasin wahrscheinlich mit 
Velumteilen verwechselt worden sind. Besonders bei Trophon und 
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anderen ,Konkrementveligern" bestehen häufig Unterschiede 
zwischen den beiden Korperseiten des gleichen Tieres; bei Pisania 
fehlen sie gelegentlich auf einer Seite. 

Bei manchen Arten scheint sich die Funktion der Larvalnieren 
auf die Abgabe von aus den Vakuolen stammenden flüssigen Stoffen 
zu beschränken (Abb. 73); bei Buccinum, wo die Verhältnisse ein- 
gehend von PoRTMANN (1930) studiert worden sind, Cassidaria 
spec., Fusus, Murex u. a. lassen sich zusätzlich Wanderzellen 
(Abb. 50, 64, 98) nachweisen. Die einen, wahrscheinlich als Haupt- 
sekretionszellen funktionierend, dringen in die Larvalnieren- 
Vakuolen ein, geben ihren Inhalt ab und lösen sich auf. Von den 
Vakuolen aus, welche sogar platzen können (BoBRETZKY), werden 
die Exkretstoffe in die perivitelline Flüssigkeit abgegeben. Die 
anderen, nach der Nähreieraufnahme erscheinenden Amoebocyten 
(= „Kristallzellen“ (PortTMANN); oft zwei pro Niere) nehmen in der 
Larvalniere gelb-grüne Kristalle auf und gelangen unter Mit- 
nahme eines Teiles der Vakuolenstoffe nach aussen. 

Bei Pisania sind durch Franc weitere amóboide Zellen (20-25 u 
gross, mit kleinen Pseudopodien und gelblichen Granula) in Kopf- 
blase und Fuss bekannt geworden, welche nach der Sekretabgabe 
ans Epithel das Tier verlassen. Auch bei Pulmonaten kommen 
Amoebocyten vor (MEISENHEIMER; vgl. auch p. 747). 

Entgegen der Ansicht von RABL, Mc MunnicH u.a. Autoren, 
welche in den Larvalnieren einfach Velumteile sehen will, besitzen 
die besonders bei Kapselformen ausgeprägten Larvalnieren somit 
exkretorische Funktion, wobei häufig die Exkretabgabe durch die 
vom Larvalherzpuls herrührenden rhythmischen Bewegungen der 
Larvalnieren gefördert wird. Neben der zweifachen Exkretions- 
aufgabe (Akkumulationsniere und Abgabe von Ausscheidungen, 
z.T. in Form von Diffusion in die Kapselflüssigkeit) ist v.a. bei 
Süsswasserformen (FRETTER-GRAHAM) eine Rolle für Osmoregula- 
tion und Wasserhaushalt verbunden. 

Die in den Larvalnieren mancher Arten (Cassidaria, Ocinebra, 


Pisania, Buccinum, Thais, Nucella, Bursa etc. (Abb. 35, 98)) vor- . 


kommenden Dotterpartikel wurden von Franc im Sinne einer 
Dotterverdauung durch die Larvalnieren interpretiert. Die andere 
möglıche Deutung, dass es sich um Protolecithreste handle, gilt 
zumindest bei unserer Ocinebra spec. nicht, da hier erst sekundär 
Dotterplättchen im Larvalnierenplasma auftreten. 
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Ontogenetisch erscheinen die Larvalnieren meist früh während 
(Ocinebra) oder direkt nach der Gastrulation (Abb. 11, 38, 58, 62 
etc.), sodass sie den Nähreierformen schon während der Schling- 
phase, wo sie sich meist stark vergrössern, zur Verfügung stehen. 
Bei Fulgur sollen die Larvalnieren erst nach der Anlage der defini- 
tiven Niere angelegt werden (ConkLın 1907). 

Die definitive Niere, welche embryonal bei Ocinebra spec. 
einen zusätzlichen Konkrementsack (Abb. 70) und bei Nucella, 
Pisania (Abb. 75) und Fusus (Abb. 29) einen sackartig erweiterten 
Nierengang ausbildet, funktioniert meist eine Zeitlang gemeinsam 
mit den Larvalnieren. Diese reduzieren sich erst während der Meta- 
morphose. Bei der Rückbildung, welche bei im Kriechstadium 
schlüpfenden Formen stets innerhalb der Eihüllen erfolgt !, 
schrumpfen die Larvalnieren von innen her. Bei einzelnen Arten 
(z.B. Crepidula (CoNKLIN)) lässt sich auch eine Abschnürung beo- 
bachten; bei Fasciolaria (GLASER) sollen die Larvalnieren abge- 
worfen werden. 


b) Urniere 


Auch diese, besonders bei Pulmonaten (Tab. XX XII) und ent: 
gen Prosobranchiern (Tab. XXX) zuerst von GEGENBAUR (1851) 
und Scumipt (1851) aufgefundenen larvalen Exkretionsorgane 
erscheinen meist früh während der Gastrulation. 

Die Genese der im Kórperinnern gelegenen paarigen ? und beid- 
seitig vom Stomodaeum über dem Fuss, bzw. unter dem Velum 
nach aussen mündenden langen gekrümmten Schläuche (Abb. 89, 
94, 96), ist noch umstritten. Den wenigen Angaben einer meso- 
blastischen Herkunft (RABL, Von ERLANGER (für Viviparus), 
WIERZEJSKI, GHOSE) stehen viele Befürworter einer Ectoblastab- 
stammung gegenüber (FoL, WOLFSON, JOURDAIN, MEISENHEIMER, 
BOETTGER). Schliesslich ist auch die Ansicht einer gemischten 
meso- und ectoblastischen Genese verteten worden (DE MEURON, 
Von ERLANGER (für Bithynia), CARRICK). 


Die bei terrestrischen Stylommatophoren besonders evoluierten 
Urnieren dienen zur Flüssigkeitsaufnahme (mittels Gilien) und Spei- 
cherung der Stoffwechselendprodukte (Konkremente). Sie zeichnen sich 


1 Auch bei Crepidula fornicata sind die Larvalnieren im Schlüpfmoment 
bereits abgebaut. 
2 Bei Rhodope verschwindet die linke Anlage bald (RIEDL). 
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durch eine Dreigliederung t aus; zwischen Land- und Wasserformen 
bestehen etliche Unterschiede (Tab. X XXIII). Bei den Basommatopho- 
ren (Abb. 100) finden sich im Gegensatz dazu stets nur vier Zellen, 
nämlich zwei Exkretzellen (Haupt- oder Riesenzellen), eine Wimper- und 
eine ausführende Zelle, wozu sich noch zusätzliche Anheftungszellen 


ka mit Ze 





ABB. 100. 


Schnitt durch die Urniere eines Basommatophoren (schematisiert nach 
MEISENHEIMER 1899). 


EndZe: bewimperte Endzelle: Ka: Urnierenkanal; 
mit Ze: mittlere Zelle; 
ExZe: Exkretionszelle ; 
Off: äussere Öffnung. 


gesellen können. Die aus drei grossen, gegen die Mantelhöhle sich 
öffnenden Zellen zusammengesetzte Urniere der systematisch umstritte- 
nen Onchidella zeigt aberrante, den Analnieren ähnliche Verhältnisse 
(FRETTER 1943). 

Die stetige Zunahme der Vakuolengrösse führt schliesslich zur 
Degeneration (am 15. bis 16. Tag bei Limax); Reste sollen bei Physa 
als schwammige, vacuolóse Riesenzellen erhalten bleiben (WIERZEJSKI). 


c) Analniere 


Viele Opisthobranchierveliger besitzen diese paarigen (z.B. Doto, 
Umbrella) oder unpaaren (links oder rechts, z.B. Philine, Adalaria, 
Tritonia (vgl. Happon)) Bildungen. Es handelt sich um mehrzellige 


. ! Carrick unterscheidet freilich bei Limaz nur Ausführgang und Exkre- 
tionsblase. 
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(meist 2 bıs 3 Zellen), farbige oder helltransparente (Tab. XXXIV), sich 
in die Mantelhöhle óffnende Organe (Abb. 101). 

Im einzelnen ist vieles ungeklàrt, so die Frage nach der ecto- oder 
mesoblastischen Herkunft und der Beziehung zur definitiven Niere, 
welche laut MAZZARELLI aus der Analniere entstehen soll. Auch das Ver- 
haltnis zu den wahrscheinlich exkretorischen Analzellen (Rres-GERSCH, 
Heymoxs; vgl. auch p. 756), welche beim Wachstum der definitiven 
Niere degenerieren (SAUNDERS-POoLE) bedarf neuer Untersuchungen. 
Zudem kommen bei manchen Arten verschiedene ähnliche Organe von 
unbekannter Bedeutung vor (vgl. etwa Hamaranı). 





ABB. 101. 


Aplysia punctata 
Schnitt durch die Analniere (nach SauNDERS-POOLE 1910). 


Die Funktion der bis zum Ende des Larvallebens persistierenden 
Analniere (FiscHER, THompson) ist sehr wahrscheinlich exkretorisch; 
schon von LANGERHANS (1873) wurden bei Acera und Doris Entleerungen 
beobachtet. In letzter Zeit hat freilich THompson erneut auf die noch 
nicht eindeutig geklärte Funktion hingewiesen. 


d) Weitere Exkretionsorgane 


Bei Fiona (CasrEEL) und verschiedenen anderen Nudibranchiern 
(TRINCHESE), sowie bei Littorina (DELSMAN) liegt beidseitig vom 
Oesophag je eine sehr grosse, vakuolenreiche transitorische Zelle. Wir 
fanden ähnliche Drüsenzellen neben der Speiseröhre der Embryonen von 
Philbertia, Nassa, Bursa und Ocinebra (Abb. 14, 21, 35, 73). Freilich ist 
auch hier die exkretorische Funktion noch unsicher. 

Dies gilt im verstärkten Masse für die Hautvakuolenzellen (= sekun- 
dare larvale Nephrocyten (Franc)) und die Konkrementzellen im Velum 
der Prosobranchier, die Nuchalzellen der Pulmonaten und die freien 
Zellen der Opisthobranchier, so dass diese Organe an anderer Stelle 
behandelt werden müssen. 

Bei Frühstadien von Philbertia (Abb. 11) finden sich laterale, sich 
bei Vitalfärbung ähnlich wie die Larvainieren tingierende Ectoderm- 
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bezirke, die eventuell exkretorisch sein könnten. Die sekundären Aussen- 
nieren von Fasciolaria tulipa, welche auf der Velumunterseite hinter den 
Larvalnieren und vereinzelt postoral und auf der Kopfblase vorkommen 
und höchstens ein Drittel der Larvalnierengrösse erreichen, sind von 
GLASER zu wenig genau beschrieben worden, um exakt klassifiziert 
werden zu können. Es könnte sich um Hautvakuolenzellen handeln 
(vel. auch "ERANC) 

Als weitere frühembryonale Exkretionsmöglichkeit könnten schliess- 
lich die schon erwähnten Furchungshöhlen während den ersten Mitosen 
(vgl. p. 716) genannt werden; die während den Zellteilungen jeweils 
periodisch ausgestossene Flüssigkeit soll nach MEISENHEIMER Exkret- 
produkte der Furchungszellen enthalten. 


6. Hautvakuolenzellen. 


Ectoblastische Vakuolenzellen, die freilich nicht miteinander 
homologisiert werden dürfen, kommen bei den Embryonen aller 
Cephalophoren vor (GANINE). Sie sind aber bei Cephalopoden 





ABB. 102. 


Ventralansichten einiger junger Prosobranchier-Veliger zur Demonstration 
der unterschiedlichen Ausbildung der Hautvakuolenzellen. 

a: Fusus spec., 

b: Buccinum undatum, 

c: Littorina obtusata. 


(Froronı 1962, 1963) und den Prosobranchiern besonders ausge- 
prägt. Bei den letzteren treten die speziell auf Kopfblase, Fuss und 
Mantelrand (Afterregion) liegenden Organe meist schon praetor- 
sional auf (vgl. Abb. 3, 11, 22, 29, 35 etc.) 1. Die von PORTMANN 





* Unter den Pulmonaten besitzen auch Planorbis, Phusa, Limnaea u.a. 
6—7 Vakuolenzellen auf der Kopfblase. 
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(1955) als „cellules caduques “ benannten Zellen, werden auch als 
sekundäre Larvalnieren oder sekundäre larvale Nephrocyten 
(Franc) definiert; in Anbetracht der völligen Unsicherheit hinsicht- 





Ass. 103. 


Littorina obtusata. 
Individuelle Varianten in der Anordnung der Nackenzellen. 





ABB. 104. 


Pisania maculosa 


Individuelle Varianten in der Ausdehnung der Hautvakuolenzellen 
auf Kopfblase, Mantelrand und Fuss (schematisiert). 


lich der Funktion ziehen wir mit DELSMAN die neutrale Bezeichnung 

/ Hautvakuolenzellen vor, wobei wir je nach deren Lage Nacken-, 
Fuss- und Mantelrandzellen unterscheiden. 

Die mit Cihen versehenen Zellen besitzen einen grossen Kern 

und entweder viele kleinere und grössere (Abb. 43) oder eine sehr 
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grosse Vakuole (Philbertia, Abb. 13). Ihre Grösse und Zahl ist 
artverschieden und zudem abhängig vom Alter der Embryonen 
(Abb. 102), wobei auch innerhalb der gleich alten Keime beträcht- 
liche Varianten auftreten (Abb. 103, 104). Bei planktontischen 
Veligern, aber auch etwa bei Polinices-Arten, sind sie meist wenig 
entwickelt und v.a. auf die Kopfblase beschränkt. Besonders grosse 
Vakuolenzellen kommen den Nähreierformen zu, wo sie während 
der Nähreieraufnahme am stärksten ausgebildet sind (Abb. 58, 
67, 75, 76). Bei Nassa-Arten werden die Nackenzellen häufig mit 
Hilfe der Kopfblase sockelartig vorgestülpt (Abb. 19, 22). 

Cassidaria echinophora und besonders Philbertia (Abb. 11 ff.) 
besitzen sehr grosse Mantelrandzellen; Pisania, welcher nur mini- 
male Larvalnieren zukommen !, zeigt an allen drei Zonen riesige 
Vakuolenzellen (Abb. 75), ähnlich auch Conus und Columbella 
(vgl. Franc). Bei Nerita reticulata werden die Fusszellen derart 
blasig, dass der Fuss nicht mehr in die Schale zurückgezogen werden 
kann (Rıssec 1932). 

Die Hautvakuolenzellen werden während der Metamorphose 
abgebaut und sind bei Kriechstadien verschwunden; bei Pisania 
können sie sich, besonders bei starker Vitalfärbung, als bewimperte, 
in der Folge in der Kapselflüssigkeit flottierende Kugeln ablösen. 

Die Bedeutung und Funktion dieses Zelltypus könnte nur 
mittels vergleichender mikrochemischer und eventuell elektronen- 
optischer Methoden eindeutig geklärt werden. Beziehungen der 
Nackenzellen zum besonders bei primitiven Prosobranchiern ausge- 
prägten, sogenannten Apicalorgan (CONKLIN), bzw. Scheitelorgan 
der Annelidentrochophora (PELSENEER) und dementsprechend eine 
Sinnesfunktion scheinen wenig wahrscheinlich. Sicher handelt 
es sich entgegen Mc MunnicH um keine rudimentären Zellen. Sie 
sind für den Stoffwechsel der Frühstadien von entscheidender 
Bedeutung und können, teilweise unterstützt durch die Pulsationen 
von Kopfblase und Fuss (Ocinebra), Stoffe in die Kapsel- 
flüssıgkeit abgeben. Auf ihre Rolle bei der Nähreierdrehung 
(Bursa) und der Eiweissbewältigung (Pomatias) wurde schon 
früher hingewiesen. 


* Obgleich sowohl Philbertia als auch Pisania sehr grosse Hautvakuolen- 
zellen und nur kleine Larvalnieren besitzen, darf nicht ohne weiteres geschlos- 
sen werden, dass erstere die Funktion der Larvalnieren übernehmen. Beide 
Arten besitzen ja eine schon embryonal tätige definitive Niere. 
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7. Nuchalzellen. 


Diese in vielen Einzelheiten noch rätselhaften, von LEREBOULLET 
1862 entdeckten Zellen (= cellules nucales (For)) kommen besonders 
bei Süsswasser-Gastropoden ! und zwar Prosobranchiern wie Pulmo- 
naten vor; sie fehlen den terrestrischen Pulmonaten und bei Rhodope. 







ue ? 
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ABB. 105. 


Limnaea stagnalis 


Schematische Schnitte (nach BLocx 1938) zur Demonstration 
der Nuchalzellen. 
a: 10-tàgiger Embryo mit den in der „Nackenregion“ gelegenen Nuchalzellen ; 
b: deren Austritt in die perivitelline Flüssigkeit bei einem 11-tägigen Embryo. 


Die wahrscheinlich mesoblastischen ?, runden, ovalen oder unregel- 
mässig polygonalen, sehr grossen, gelegentlich mehrkernigen Zellen 
(VON ERLANGER) finden sich im Bindegewebe der „Nackenregion“. In 
ihrem ursprünglich dichten Plasma erscheinen später gelbe Konkre- 
mente. Die früh, etwas vor oder zur Zeit der-Radulabildung (Brocn) 


1 z.B. Bithynia, Viviparus, Pila (For, von ERLANGER 1891, RANJAH), 
Ancylus, Limnaea, Planorbis, Physa (BLocx u.a.), Achatina (GHOSE). 
2 Es wird teilweise auch für eine ectoblastische Herkunft plädiert. 
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auftretenden Zellen bilden ursprünglich paarige Haufen, welche zu 
einem bei Pila hufeisenförmigen (RANJAH), in der Nähe des Ober- 
schlundganglions gelegenen medianen Komplex verschmelzen (Abb. 105). 

Sie verschwinden vor dem Schlüpfen und zwar bei Physa simultan 
mit dem Abbau der Urnieren (WIERZEJSKI). Bei Limnaea zerfällt ein 
grosser Teil der sich unter dem Epithel des reduzierten Velums ansam- 
melnden Nuchalzellen; andere verlassen unter Bildung von Haut- 
höckern schubweise im zweiten Drittel der Embryonalperiode den 
Embryo, worauf sie sich in der eiweisshaltigen Kapselflüssigkeit ver- 
lieren. 

Die Funktion der früher als Embryonalhirn (Worrson 1880), Anlage 
der Cerebralganglien (LANKESTER 1874) oder nervöse Elemente (LERE- 
BOULLET) gedeuteten Zellen bleibt unklar (For, RABL, RANJAH u.a.). 
Entgegen von ERLANGER besteht auch kein direkter Zusammenhang 
mit der Velumreduktion. In Anbetracht der Konkremente, die BLOCH 
zu einem Vergleich mit den Kristallzellen von Buccinum geführt haben, 
scheint eine exkretorische Funktion nicht ausgeschlossen (vgl. auch 
GHOSE). 


8. „Freie Zellen“. 


Im perivitellinen Raum finden sich verschiedene Typen von Zellen, 
welche mit Ausnahme der auch bei Prosobranchiern auftretenden 
Polkörper v.a. den Opisthobranchiern zukommen. Trotz der noch nicht 
beendeten eigenen Untersuchungen — das Ursprungsproblem ist noch 
völlig ungelöst — müssen diese Elemente kurz erwähnt werden. 

Ausser den gelegentlich ausgestossenen, missgebildeten Furchungs- 
kugeln (SELENKA 1871)! und den wahrscheinlich degenerativen, sich 
ablösenden, mit Cilien besetzten Velarrandzellen flottieren infolge der 
Veligerbewegung im Eiraum zusätzliche freie Zellen meist nur eine bei 
Doto coronata, zwei bei verschiedenen Arten, mehrere bei Doridiern, bis 
sechs bei Philine und schliesslich noch mehr bei Aplysia. Durch die 
Bildung von sich mit Vitalfarbstoffen anfärbenden Vakuolen nimmt die 
Grösse im Laufe der Entwicklung zu, bei Aplysia von 3 u auf 18 u im 
Durchmesser. 

Bei Octopus kommen übrigens ähnliche, sich frühembryonal deta- 
chierende, auf bis zu 48 u im Durchmesser anwachsende und später in 
zusammenhängenden Massen (in Trichter, zwischen den Armen und dem 
Kopf, zwischen Mantel und dem Stielpol des Eies) lokalisierte freie 
Zellen mit Vakuolenbildung vor. — Eine Rolle dieser sich später auf- 
lösenden Zellen bei der embryonalen Ausscheidung konnte bisher nicht 
eindeutig bewiesen werden. 


1 Bei Tergipes werden ausser den drei Richtungskörpern häufig 1—10 sich 
zu Wimperzellen differenzierende Furchungskugeln ausgestossen, welche später 
von den Embryonen gefressen werden sollen. 
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C. Verdauungsorgane 


Von den transıtorischen Organen, zu welchen bei gewissen Pro- 
sobranchiern auch die larvale Retraktormuskulatur sowie das bei 
einigen Stylommatophoren später rückgebildete Osphradium zu 
zählen sind, trennen wir das Verdauungssystem ab, da es im wesent- 
lichen ins Adulttier übernommen wird. Freilich finden bei allen 
Prosobranchiern grosse histologische Veränderungen im Epithel 
der Mitteldarmdrüse statt, und der Albumensack von Fusus stellt 
ein echtes transıtorisches Larvalorgan dar. 


1. Stomodaeum und Oesophag. 


Bei allen Gastropoden sind die bei Frühstadien häufig noch 
Protolecithplattchen enthaltenden, sehr vakuolenreichen Zellen 
des ectodermalen Oesophages mit Cilien ausgestattet, wobei ein- 
zelne reihenförmig angeordnete Wimpern stark vergrössert sein 
können (Crepidula) 1. Die Cilien dienen zum Transport der Nähr- 
stoffe (Eiweiss, Dotter oder fremde Nahrung bei freischwimmenden 
Veligern) in den Mitteldarm. 

Bei Nähreierformen (Abb. 35, 62, 76, 102) und oft auch bei 
anderen Keimen (Abb. 12, 16) ist das Stomodaeum stark verbreitert. 
Während dem Verschlingen der umfangreichen Nähreier (Abb. 106) 
wird speziell die dorsale Hälfte der teilweise mit Drüsenzellen ver- 
sehenen (Abb. 47) Speiseröhre stark gedehnt. Die Eiweissaufnahme 
kann ausserdem durch rhythmische Schluckbewegungen und dem 
dank dem hochzelligen ,,Bourrelet de fermeture“ (Abb. 28) möglichen 
zeitweiligen Verschluss des Stomodaeums erleichtert werden. Bei 
Polinices dient eine kropfartige Erweiterung des Oesophages zur 
vorläufigen Speicherung der Dotterpartikel, welche anschlies- 
send in den Mitteldarm gelangen (Abb. 41). 

Die meisten der Buccalorgane (Rüssel mit Muskulatur, Zungen- 
knorpel, Zungenfalten, stomodeale Taschen, dorsale Buccalpumpe 


1 Bei Pulmonaten sind die während der Eiweissaufnahme tätigen Cilien 
auf dorsomedianen Wülsten konzentriert. Agriolimax und Limax besitzen 
einen, verschiedene Arten zwei (vgl. BoETTGER) und die Basommatophoren drei 
Wülste (For, MEISENHEIMER u.a.). Mit Ausnahme der Landformen (For) 
schwinden später die Wimpern und werden durch eine bei Onchidella (JoyEux- 
LAFFUIE, FRETTER 1943) besonders dicke Cuticularschicht ersetzt. 
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(Adalaria (THompson)), Speicheldrüsen etc. (vgl. Abb. 4, 54)) werden 
bei Kriechstadien im Verlaufe der späteren Embryogenese angelegt 
(vgl. etwa Abb. 17 und 52). Gleichzeitig verlangert sich der in der 
Nähe der Lebersackdivertikel einmündende Vorderdarm (Abb. 5 
und 38) stark und wird während der Torsion gewunden (Abb. 68, 
75, 79). — Da diesen Verhältnissen eine spätere Studie gilt, be- 
schränken wir uns hier auf einige Angaben über die Radula- 
tasche, welche bei schlüpfenden Kapselformen weit entwickelt ! 
ist, schon zahlreiche Zahnreihen abgeschieden hat und häufig ein 
sofortiges Fressen ermöglicht. 


Sie tritt bei Pulmonaten (Abb. 94 ff.) besonders früh vor der Anlage 
von Enddarm und Anus auf, liegt bei Physa, Helix und anderen Land- 
formen zuerst im Mundraum ausserhalb des Stomodaeums und gelangt 
erst während der stomodealen Einstülpung in ihre definitive Lage ?. 
Auch bei Opisthobranchiern wird, soweit bekannt, die Radula stets 
während der Embryonalzeit angelegt. 


Bei einer ganzen Anzahl planktontischer Prosobranchier- 
Veliger (Heteropoden (For 1876), Nassa reticulata, Philbertia, 
Trophon u.a. (Abb. 3, 11, 25)) erscheint die Radula erst postem- 
bryonal. Bei anderen Arten der Vorderkiemer ist die Anlage früh 
schon im Trochophora-Stadium (Bithynia, Crepidula adunca, 
Pomatias; Abb. 34) oder beim jungen praetorsionalen oder am 
Anfang der Torsion stehenden Veliger ( Patella, Haliotis, Calliostoma, 
Nassa mutabilis, Bithynia und vielen anderen (Abb. 1, 2, 22)) in 
Auswachsung begriffen. Bei den Nähreierformen wird mit Ausnahme 
von Ocinebra spec. die Radula zwar meist schon vor der Nahrungs- 
aufnahme angelegt (vgl. etwa Abb. 106), bleibt aber wáhrend der- 
selben in unverándertem embryonalen Differenzierungszustand 
stehen. Dagegen erlaubt der Modus der Nähreierdrehung (Cassı- 
daria) oder der Nähreierzerkleinerung mittels Chen (Polinices 
catena) ein ungestörtes rasches Auswachsen des Radulasackes. 
Aehnliche Ontogenesetypen (Bithynia besitzt schon vor der Leber- 
anlage, Viviparus erst lange danach eine Radulatasche), sowie 
nahe verwandte Arten (Nassa- und Polinicesarten) zeigen bezüglich 


! Im engen Halse zwischen Cephalopodium und Palleovisceralkomplex 
ist die ausgebildete Radula oft spiralig gewunden (z.B. Fusus, Lacuna, Litto- 
rina, Polinices (Abb. 41) etc.). 

? Bei Rhodope, welche sich wie Physa (WIERZEJSKı) durch eine zweiteilige 
Anlage der Radulatasche auszeichnet, verstreicht diese bald (14.—17. Em- 
bryonaltag) und gelangt nie in die Mundhöhle (Rrep1). 
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des Zeitpunktes des Auftretens gróssere Unterschiede, so dass 
keineswegs generelle Regeln aufgestellt werden dürfen. Sicher wird, 
von den oben zitierten Beispielen abgesehen, die Radulaentwick- 
lung durch intensive Nährstoffaufnahme verzögert; doch kann, 
wie verschiedene planktontische Veliger ohne Radula zeigen, die 





ABB. 106. 


Buccinum undatum 


Schnitte durch die Radulatasche eines Veligers auf dem Hôhepunkt der 
Nähreieraufnahme (nach PORTMANN-SANDMEIER 1965). 

a: Sagittalschnitt durch den Kopf mit sich abgliedernder Radulatasche. 

b und c: Querschnitte durch den Vorderdarm. 


Während der Nähreieraufnahme (c) werden die Zellen des 
Oesophages gedehnt; 
die Radulatasche bleibt unverändert. 


Retardierung auch aus anderen, für uns vorläufig unbekannten 
Gründen erfolgen. — Das gleiche gilt übrigens auch für die kompli- 
zierten adulten Proboscisformen, welche keineswegs auf Formen 
mit Nähreier oder starker Erweissernáhrung beschränkt sind, son- 
dern auch bei Arten mit einer langen planktontischen Veligerphase 
(z.B. Lamellaridea, Cypraeacea, Cerithiacea, Pyramidellidae) an- 
zutreffen sind. 


2. Mitteldarm. 


Der ganze übrige Darmtrakt der Mollusken ıst entoblastischen 
Ursprungs, wobei der später in den Magen und die zwei Säcke der 
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Mitteldarmdrüse (Hepatopankreas, Leber)! gegliederte Mittel- 
darm (Abb. 5) ursprünglich ein einheitliches Lumen bildet (Abb. 7, 
13, 16, 28, 35, 47, 60, 66 ff, 76, 77 ff). Dieser füllt bei den Proso- 
branchier-Frühstadien meist die ganze Schale aus, während sich 
bei den Opisthobranchiern ein zwischen Eingeweiden und Proto- 
conch gelegener Hohlraum findet (Abb. 86, 87). Die dotterhaltigen 
Zellen, welche sich weiter furchen oder als nicht weitergeteilte 
Makromeren sich spáter zeitweilig vom epithelialen Darmverband 
loslósen kónnen, bilden dabei anfánglich das der Oesophagein- 
mündung gegenüberliegende Mitteldarmdach (Abb. 7, 13, 35, 77, 
88 etc.) Damit findet also eine freilich sehr verschieden stark 
ausgeprägte Aufteilung des Entoderms in dotterhaltige und dotter- 
arme, den Hauptanteil des Darmtraktes aufbauende Zellen statt, 
wobei deren Trennung relativ spät (Viviparus, Bithynia, Poma- 
tras) erfolgen kann. 


a) Magen. 


Der histologisch wenig differenzierte embryonale Magen besitzt 
bei den einzelnen Arten etwas unterschiedlich verteilte Cilien, 
besonders zwischen den Einmündungen der weiteren Darmteile und 
um die Eintrittsstelle des Oesophages (Abb. 13). Sie dienen gemein- 
sam mit den Enddarmeilien zur Zerkleinerung des Dotters (bei 
Nähreierformen), zur Bewegung von verschlungenen Eiweiss- 
partikeln sowie zum Transport der Nährstoffe in die Lebersäcke 
und erzeugen eine sich bis in die Leber erstreckende kontinuier- 
liche Strömung des Darminhaltes. 

Unter den cilienlosen, oft hochzylindrischen Zelltypen (Abb. 17, 
25, 41, 53, 68, 74 etc.) fehlen im Gegensatz zur Mitteldarmdrüse 
grosse Vakuolenzellen. Sekretzellen sind häufig und werden bei 
Pomatias besonders hoch. Im Gebiet der Oesophageinmündung fin- 
den sich teilweise isolierte Pakete von sehr grossen Drüsenzellen 
(Abb. 7 und 14). 

Einige Arten besitzen schon wáhrend der Embryonalzeit ange- 
legte Sonderbildungen, wie den chitinósen Gastralschild und den 
Stilettsack bei Crepidula adunca und Melania oder den Kristall- 


1 Bei Pulmonaten auch als Albumensack (FARNIE), embryonale Eiweiss- 
drüse (MEYER) oder als Mitteldarmsäcke (BoETTGER) bezeichnet. Der Eiweiss- 
oder Albumensack von Fusus ist ebenfalls der Mitteldarmdrüse zugehörig. 
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stielsack bei Crepidula fornicata. Bei verschiedenen Pteropoden ist 
der Magen mit einer transparenten Platte voll feiner Zähnchen 
versehen, welche später durch konische Zähne ersetzt werden. 
Die „Gastric mill“ (BERRILL) von Bulla hydatis besteht aus drei 
Magenzähnen, welche gemeinsam mit den „Setae“ der Buccalmasse 
wirken. Dieses transitorische Ernährungsorgan ersetzt die Radula, 
welche im Schlüpfmoment noch unentwickelt ist. 


b) Mitteldarmdrüse. 


Im Gegensatz zu den Prosobranchiern, wo sich die Leber erst 
nach der Nähreieraufnahme, bzw. nach der Ausformung der Veli- 
gergestalt ausbildet !, sondert sie sich bei Pulmonaten, mit Aus- 
nahme von Rhodope, schon bei der Trochophora (Amphibola 
(FARNIE)), Gastrula (Agriolimax (CARRICK)) oder aber direkt nach 
der Gastrulation (WIERZEJSKI, MEISENHEIMER u.a.) vom Mittel- 
darmlumen ab. Immerhin erscheinen bei Viviparus, Bithynia, 
Pomatias und Littorina die Leberanlagen schon früh, bei Pila 
sogar schon bei der Verwachsung des Stomodaeums mit dem 
Magen. 

Meist entsteht die Region der Mitteldarmdrüse durch histolo- 
gische Sonderung (Vakuolenbildung, Abb. 14, 23, 35, 47, 73 ff.) 
aus dem anfänglich undifferenzierten gemeinsamen Mitteldarmlu- 
men (Abb. 66, 78), während die Ausstülpung der Säcke erst später 
erfolgt. Bei Columbella, Vieiparus, Littorina, Patella und Okadaia 
(BABA 1936/38) ist ursprünglich nur eine Anlage vorhanden, 
während bei den meisten Formen von Anfang an zwei Ausstül- 
pungen, welche freilich zu ungleichen Zeiten erscheinen können 
(Pila, Pomatias, alle Konkrementveliger etc.), vorkommen. 2 

Die Lebersäcke sind mit Ausnahme der Rhipidoglossen (PELSE- 
NEER 1910) ungleich gross. Bei Triforis perversa (PELSENEER 
1926) und einigen Opisthobranchiern (Doris bilamellata, Stiliger 
niger, Alderia (PELSENEER 1910, RASMUSSEN) ist der rechte, sich 
gewöhnlich auch histologisch unterscheidende Sack grösser, bei den 


1 Bei Columbella rustica differenzieren sich die aus einer Anlage entste- 
henden zwei Lappen der Mitteldarmdrüse sogar erst während der Velumreduk- 
tion. Bei Patella und Haliotis tritt die Leber erst posttorsional auf. Unter den 
Opisthobranchiern soll sich die Leber bei Hyalocylis erst vor, bei Cavolinia 
sogar erst nach der Metamorphose ausbilden. 

? Unter den Opisthobranchiern bleibt beispielsweise bei Adalarıa nur ein 
Lappen erhalten. 
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meisten anderen aber der linke, durch die Torsion und Volution 
nach rechts verlagerte und sich bis in die Schalenwindung hinein 
erstreckende Lappen. 

Im Gegensatz zu früheren, auf falschen Deutungen beruhenden 
Angaben wird, wie schon PELSENEER (1910) betont hat, bei Proso- 
branchiern die Leberbildung vom Protolecith nicht beeinflusst, 
da dieser in den Makromeren, bzw. dem dotterhaltigen Mittel- 
darmsack lokalisiert ist und mit der Leberbildung nichts zu tun 
hat !. 

Trophon hat ihren beträchtlichen Protolecithvorrat in zwei 
isolierten Makromeren konzentriert (Abb. 6), wobei die in der Mittel- 
darmdrüse gelegene Makromere auf die Ausbildung der Vakuolen- 
zellen nicht hemmend einzuwirken vermag. 

Dagegen wird die histologische Ausdifferenzierung durch das 
Verschlingen der Nähreier (kaum aber durch intensive Einweisser- 
nährung (Abb. 28)) gehemmt, da nach der Aufnahme die umfang- 
reiche Nähreiermasse (vgl. Abb. 58b, 59, 62, 66, 67, 70c, 78) das 
mit einem einheitlichen dünnen Epithel ausgekleidete Mitteldarm- 
lumen prall ausfüllt (Abb. 66, 78). 

Die embryonale Funktion der Leber besteht in der intracellu- 
lären Resorption von Eiweiss und Dotter (vgl. die mikrochemischen 
Nachweise von Franc). Dazu wird infolge Sekretabgabe durch die 
in Magen und Leber (Lacuna, Littorina, Polinices, Pisania, Nucella 
u.a. (Abb. 17, 18, 41)) gelegenen, mero- und teilweise holocrinen 
(Lacuna) Drüsenzellen ins Lumen die extracelluläre Verdauung 
gefördert. Infolge der bei manchen Arten reichen Nährstofireserven 
im Schlüpfmoment (p. 772) erstreckt sich diese Aufgabe auch noch 
in die Postembryonalzeit hinein. 

Die resorbierten Stoffe werden in den grossen (bei Pisanıa etwa 
bis zu 110 u im Durchmesser) und kleinen, besonders gegen das 
Lumen zu gelegenen Eiweiss- und Dottervakuolen der gross- 
kernigen und oft mit grossem Nucleolus versehenen Leberzellen 
eingelagert (Abb. 6, 8, 14, 17, 18, 25, 41 ff, 53, 60, 68, 79 etc.). Bei 


! Anders liegen die durch weitere Untersuchungen noch besser zu klären- 
den Verhältnisse bei Opisthobranchiern, wo die Lebersäcke oft sehr viel Pro- 
tolecith enthalten (For 1875, Heymons, Tuompson) und die Funktion von 
teilweise sich peristaltisch kontrahierenden Speichern unresorbierten Vitellus 
übernehmen können. — Übrigens besitzen im Schlüpfmoment auch zahlreiche 
Körperzellen noch ansehnliche, infolge des transparenten Dotters am lebenden 
Veliger meist unsichtbare Protolecithreste (vgl. Abb. 88). 
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Pisania sind auch lipoidgefüllte Hohlräume nachgewiesen worden. 
Speziell an den Enden der Säcke finden sich gelegentlich auch undif- 
ferenzierte Zellen. Oft ist der umfangreichere der Lebersäcke mit 
besonders grossen Vakuolenzellen versehen (Abb. 17, 41, 45). 

Bei Nähreiertypen, sowie Formen mit intensiver Eiweissauf- 
nahme (Heteropoden (For 1876), Fusus u.a.; p. 656) ist infolge der 
noch reichlichen Nahrungsreserven die definitive histologische Diffe- 
renzierung des Leberepithels, auf welche in einer kommenden 
Arbeit eingegangen werden muss, weitgehend sistiert und in die 
Postembryonalzeit verschoben. Auch stehen die Darmteile im 
Schlüpfmoment meist noch in weiter Verbindung. Immerhin setzt 
bei einigen Arten in der letzten Entwicklungszeit, v.a. im grösseren 
linken Lappen, die Bildung von Divertikeln ein (z.B. Cassidaria, 
Nucella (Abb. 55, 69)). 

Dagegen wird bei Pomatias, wo das Eiweiss durch die mit einem 
In sie hineinreichenden Leberschlauch in Kontakt stehende cephale 
Masse aufgenommen wird, das Leberepithel noch embryonal (zwei 
Wochen vor dem Schlüpfen) in seine definitive Struktur umge- 
wandelt. 

Bei Fusus finden im Zusammenhang mit der Eiweissaufnahme 
(vgl. p. 659; Abb. 28 ff und Tab. XXXV) mehrfache Umwandlungen 
der Struktur der Mitteldarmdrüse statt und der Abbau setzt erst 
mit der Metamorphose ein, so dass die endgültige postembryonale 
Differenzierung erst sehr spät erfolgen wird. Die Anpassung ist 
sogar grösser als beim Nähreiertyp, da neben den verdauenden 
Vakuolenzellen noch besondere, hochspezialisierte Speicherzellen 
fürs Erweiss ausgebildet werden müssen. 


Umfangreiche Anpassungen der Struktur der Mitteldarmdrüse finden 
sich auch bei den Pulmonaten, wo ja die Eiweissaufnahme besonders 
intensiv ist. Die Erweisszellen (=Deutolecithzellen (For), Dotterento- 
derm (BÆTTGER)), welche einen (BLocH) oder zwei (RABL, LANKESTER) 
teilweise noch Protolecithreste enthaltende, stark in die Kopfblase 
vordringende Eiweiss-Säcke (Abb. 94ff) aufbauen, dienen der embryona- 
len Eiweissbewältigung (For, MEISENHEIMER, CARRICK, BLOCH, MEYER, 
DE LARAMBERGHUE). Sie können bei Helix im Schlüpfmoment bis zu 
drei Viertel der Schale ausfüllen, sind dagegen bei jungen Basommato- 
phoren schon weitgehend reduziert. 

Entgegen den Prosobranchiern, wo sich der Eiweiss-Sack von Fusus 
als zum linken Leberlappen gehörig erweist, kann die Bildung der Eiweiss- 
zellen nach WoLFSoN, LANKESTER, BLOCH und GHosE unabhängig von 
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den aus der kleinzelligen, auch Magen- und Enddarm bildenden Darm- 
platte entstehenden Lebersäcken erfolgen !. 

Nach BLocu sollen dabei die sich aus der Magenwand ausstülpenden, 
ungleich grossen Säcke der Mitteldarmdrüse den Eiweiss-Sack um- 
wachsen und schliesslich nach diesem erst postembryonal beendeten 
Prozess den Mitteldarm als traubenartige Schläuche umgeben. MEISEN- 
HEIMER'S Beschreibung von Limax, wonach der rechte Lebersack aus 
der kleinzelligen Darmplatte und der linke zusätzlich aus Anteilen des 
Eiweiss-Sackes entsteht, steht mit unseren Prosobranchier-Befunden 
(Fusus) viel besser im Einklang. Nach dem Schlüpfen zerfällt der 
Eiweiss-Sack und seine Zellen werden durch das Leberepithel aufge- 
nommen (B&ŒTTGER, Carrick). Die Mitteldarmdrüse bildet in der Folge 
diverse Zellformen (vgl. BLocH) aus, welche von manchen Autoren als 
unterschiedliche Funktionsstufen des gleichen Types gedeutet werden. 


3. Enddarm. 


Der Enddarm entsteht als anfänglich sehr kurze entoblastische 
Ausstülpung aus dem Mitteldarm (Abb. 35, 46, 62, 76, 78, 92). 
Diese wächst als bei allen Gastropoden bald cilienbesetztes Rohr ? 
(Abb. 9, 17, 23, 31, 41, 53 ff, 3 ff) gegen die Mantelhöhle vor und 
bricht in diese durch (z.B. Abb. 34). Der Durchbruch kann spät 
stattfinden, so bei Littorina während der Torsion und bei Cassidaria 
spec. erst beim ausgebildeten Veliger. Auch bei Basommatophoren 
erfolgt der Durchbruch erst ım letzten Drittel der Embryonalzeit 
(BETTGER); bei Physa und Rhodope (wo der Anus mit den Nephri- 
dien eine gemeinsame Kloake bildet (WIERZEJSKI, Beni schlies- 
sen die ectoblastischen Analzellen den Enddarm noch im Schlüpf- 
moment nach aussen ab. 

Die auch als Analorgan bezeichneten, bei verschiedenen Proso- 
branchiern (Tab. XX XVI), wenigen Pulmonaten und den meisten 
Opisthobranchiern nachgewiesenen Analzellen (meist zwei, teil- 
weise mehrere) liegen im Gebiet der Durchbruchsstelle des End- 
darmes. Bei Opisthobranchiern, wo die Analzellen mit Ausnahme 
von Fiona (CASTEEL) besonders voluminös sind, lassen sich auch 
Beziehungen zur Lage der Analnieren herleiten. 

Während der Torsion wächst das bei einigen Arten mit kleinen, 
kantigen seitlichen Ausbuchtungen (Abb. 70, 75) versehene, mehr 


1 Freilich wird es nötig sein, durch neue Untersuchungen, die in der Basler 
Zoologischen Anstalt bereits im Gange sind, die Genese der Mitteldarmdrüse 
der Pulmonaten einwandfrei zu klären. 

2 Bei Haliotis treten Cilien erst nach der Torsion auf. 
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oder weniger gerade Rohr (Abb. 19, 22) stark aus und wird gewun- 
den (Abb. 5, 24, 38, 87, 89, 96); postembryonal können zusätzliche 
Schleifen gebildet werden (z.B. Patella (Abb. 1) und Crepidula 
adunca) !. 

Ausser den Cilien, welche sich bei Heteropoden auch im Anus 
finden (For 1876) und sich bei allen Prosobranchiern in den angren- 





ABB. 107. 


Buecinum undatum 


Schnitt durch die Region der Enddarmblase eines spáten Veligers nach 
beendeter Nähreieraufnahme (nach PORTMANN-SANDMEIER 1965). Man beachte 
den cilienbesetzten Abschnitt und das flache dehnbare Epithel der eigentlichen 
Blase, sowie die zerkleinerten, in der Blase liegenden Dotterplättchen. 


zenden Mitteldarmabschnitt (vgl. Abb. 4, 25, 30 ff, 68, 74) fort- 
setzen, sind für manche Arten die in die meist hochzylindrischen 
Zellen eingelagerten Pigmentkórner typisch (Abb. 19, 22, 24, 38, 
41 ff etc.). Bei Ocinebra und Polinices catena (Abb. 42) finden sich 
gegen den Anus zu Schleimdrüsen ; bei sich von Eiweiss ernáhrenden 


! Bei Pulmonaten sind die Verhältnisse oft besonders komplex; so sind 
etwa bei Limax neben der komplizierten Schlingenbildung im Zusammenhang 
mit der Verlagerung der inneren Organe in den Fuss grosse Verschiebungen des 
ganzen Darmkomplexes verbunden. 
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Polinices-Arten treten auch mit stäbchenförmigen Konkrementen 
gefüllte Zellen auf (vgl. p. 672). Gelegentlich bleiben in Enddarm- 
zellen Protolecithreste noch ziemlich lange erhalten (Abb. 42, 77). 

Bei manchen Nähreierformen enthält der Enddarm in seinem 
Lumen Dotterplättchen (Vermetus, Conus, Cassidaria, Pisania, 
Ocinebra, Buccinum etc. (Abb. 46, 58, 73)). Er erleichtert deren 
Resorption durch mechanische Zerkleinerung der Dottersubstanzen, 
welche durch die auch bei Opisthobranchiern (Philine, Archidoris, 
Adalaria) mitteldarmwärts gerichtete Strömung wieder in den 
Mitteldarm und die Lebersäcke getrieben werden. Bei Pisania 
(beim Abgang aus dem Mitteldarm), Cassidaria und v.a. Ocınebra 
(Abb. 48, 58, 73 ff) 1st dabei der Enddarm blasig erweitert, während 
Buccinum eine in der Enddarmmitte liegende, stark blasige und zur 
Dotterzerkleinerung spezialisierte Enddarmblase (vgl. p. 705 und 
die Abb. 76, 107) besitzt. 

Blasige Erweiterungen des Enddarmes kommen nur den „Nähr- 
eier-Verschlingern” zu (vgl. Tab. XXXVII), da bei den “Nähreier- 
Drehern“ die Nähreier schon durch die Velarcilien aufgelöst werden. 
Bei Viviparus (OTTo-T@NNIGES) scheint der Enddarm, besonders 
vor dem Durchbruch des Stomodaeums, auch eine Rolle als Eiweiss- 
Speicher zu spielen. 


4. Macromeren. 


Das frühembryonale Schicksal der dotterhaltigen Entoderm- 
zellen wurde schon auf p. 715 geschildert. Je nach dem Dotter- 
gehalt teilen sich die Macromeren früh, bzw. bei dotterreichen 
Formen spät, was eine Bestätigung der Barrounm'schen Regel 
bringt, die einen verzögernden Einfluss des Dotters auf die Kern- 
teilungen postuliert. 

Bei den dotterarmen Keimen (Viviparus, Pomatias, Bithynia 
etc.) verschwinden dadurch die Unterschiede zwischen Micro- und 
Macromeren früh, während andererseits bei „Konkrementveligern“, 


Trophon, Nassa, Fusus u.a., sowie den meisten Nähreiertypen | 
eine, zwei oder alle vier grossen Macromeren ungeteilt erhalten | 


bleiben. Beim extrem dotterreichen Fulgur bleibt das Macrome- 
renplasma intakt, während sich die Kerne noch weiter teilen 
(vgl. p. 794). 


Daraus folgt, dass sich bei dotterarmen Formen die sich meist | 
relativ bald weiter aufteilenden und dabei ihren Dotter abgebenden | 
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Macromeren wesentliche Teile des Mitteldarmepithels bilden 
(z.B. Abb. 7, 13 ff, 16 etc.) und dauernd in den Darmverband ein- 
gegliedert bleiben. Dieser Modus ist, soweit bekannt, auch bei allen 
Opisthobranchiern und Pulmonaten verwirklicht. 

Dagegen bauen die Macromeren dotterreicher Formen (Eidurch- 
messer fast immer über 200 u) bei Frühstadien zwar wesentliche 
Teile des Mitteldarmes auf (z.B. Abb. 28, 47, 77), werden aber 
bald (meist schon bei der Nähreieraufnahme) als spezialisierte 
transitorische Protolecithspeicher aus dem Darmverband ausge- 
schlossen (Abb. 62, 72, 76). Dabei können sie sich zeitweilig völlig 
aus dem Epithelverband lösen (Abb. 63, 79) 1, bleiben aber meist 
durch eine schmale Plasmazone mit dem Enddarmlumen in Ver- 
bindung (Abb. 9, 23, 73). 

In diesem dotterlosen, perinucleären Plasma liegt auch der mit 
einem Riesennucleolus ausgestattete, sehr grosse Kern (Abb. 9, 
20, 23, 26, 73 etc.), der nach HorrMANN — der bei Nassa mutabilis 
die Abgabe von Kernstoffen ins Plasma postuliert — wichtige 
stoffwechselregulatorische Funktionen ausübt. Der Rest der Macro- 
mere ist von dichten Dotterplättchen erfüllt (Abb. 9, 26, 63), 
welche ausser bei Buccinum (Abb. 79) stets etwas kleiner als die 
Plättchen in den Nähreiern sind. Bei Fusus, wo wie bei Nassa und 
der aberranten Cassidaria spec. (vgl. p. 677) die ganze Macromere 
sehr plasmareich ist, sind die Dotterplättchen besonders klein 
(Abb. 32 ff). 

Lagemässig, nicht aber in ihrer histologischen Struktur, bilden 
die zwei Macromeren von Trophon einen Sonderfall, indem die 
eine „normal“ im Gebiet des Enddarmabganges, die andere, kleinere 
und zuerst abgebaute, aber eingebaut im Epithel des linken Lappens 
der Mitteldarmdrüse liegt (Abb. 6). | 

Bezüglich der Beziehung des Dotters zum Entoderm kónnen wir 
somit verschiedene Stufen unterscheiden, welche sich in einer evolu- 
tiven Reihe anordnen lassen: 

Im primären Fall entstehen meist schon während der Gastru- 
lation zahlreiche, ihren Dotter bald abgebende Entodermzellen 
(z.B. Crepidula, Lacuna, Littorina). Immerhin besitzt die schlüpf- 
reife Philbertia noch beträchtliche Dotterreserven. Unter den auch 
diesem Typ zugehörigen Naticiden fällt Polinices catena auf, ist 


1 Über dieses Problem sind weitere Studien nötig. 
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sie doch die einzige bekannte Nähreierform ohne gesonderte Macro- 
meren. Einen aberranten Fall bildet die freilich noch wenig unter- 
suchte Melania (RAMAMOORTHI), bei welcher der Entoblast zeit- 
weilig ohne Zellgrenzen sein soll (vgl. Abb. 84). 

Cassidaria spec., wo die sich in eine beschränkte Zahl aufteilen- 
den Macromeren dauernd im Darmlumen bleiben (Abb. 47, 51, 
52) und Fulgur mit seinen in den ungefurchten Macromeren statt- 
findenden Kernteilungen sind als Übergänge zu den evoluierten 
Formen mit sistierter Aufteilung zu betrachten. 

Bei den letzteren wird fast aller Protolecith auf die oft in den 
Plasmagrenzen verschmelzenden Macromeren AA — AD konzen- 
triert, die zeitweilig aus dem Darm isoliert werden können. Bei 
Fusus, wo die Plasmagrenzen aber lange nicht verschwinden (Abb. 
29 ff), Buccinum, Murex (Abb. 63) und Neritina bleiben alle vier 
Kerne erhalten, wobei bei den zwei ersten Arten der AD-Kern 
anfärbungsmässig und daher wahrscheinlich auch physiologisch 
differiert. Dagegen verschmelzen bei Pisania und Nucella sekundär 
die Kerne miteinander. 

Trophon (Abb. 5, 6) mit seinen zwei räumlich voneinander iso- 
herten und verschiedene „Konkrementveliger” mit zwei zusammen- 
hängenden Macromeren leiten zur letzten Kategorie über, wo sich 
im wesentlichen aller Dotter auf die mit einem sehr grossen Kern 
ausgestattete AD-Macromere beschränkt und die Macromeren 
4A bis AG in der Darmbildung aufgehen (Nassa mutabilis, reticu- 
lata, Ocinebra spec., Cassidaria echinophora!; Abb. 19, 20, 22, 23, 73). 

Der Abbau des Macromerendotters setzt bei einigen Arten 
direkt nach der Nähreieraufnahme ein (Cassidaria, Bursa, Ocine- 
bra spec.), sodass die Macromeren im Schlüpfmoment bereits 
völlıg resorbiert sind. Häufig bleiben aber die Macromeren lange 
und meist über die Embryonalzeit hinaus erhalten; speziell die 
Eiweiss-Spezialisten Fusus und v.a. die freilich als Veliger bzw. 
Veliconcha schlüpfenden Nassa-Arten (Abb. 19, 20, 22, 23, 24) 
besitzen im Schlüpfen noch beträchtliche in den bzw. der Macro- 
mere lokalisierte Protolecith-Reserven. 

Der Abbau, bei welchem durch die oben erwähnte Plasmazone 
aus den Macromerenvakuolen stammenden Dotterplättchen (vgl. 


_* Auch bei den uns nicht zugänglichen Tritia, Ilyanassa, Urosalpinx und 
en albocingulatus ist der Grossteil des Dotters in der 4D-Macromere ioka- 
isiert. 


| 
| 
x 
x 
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Abb. 25 fi, 32) ıns Darmlumen abgegeben werden, ist von einer 
Degeneration der Kerne begleitet (Vakuolenbildung in Kernraum 
und Nucleolus, Auflösung der Kernmembran). Bei Fusus wird dabei. 
der AD-Kern zuletzt abgebaut. Er ist, wie schon erwähnt, durch 
die Besonderheit seines Nucleolus schon früh von den drei anderern 
Macromeren-Kernen unterschieden. 


D. Embryonale Ernährung 
1. Protolecith. 


Die eigenen, von FoL ım Gegensatz zu den fremden Nährstoffen 
(Deutolecith) ! als Protolecith bezeichneten Dottermassen stellen 
bei verschiedenen Prosobranchiern und den meisten Opistho- 
branchiern die einzigen embryonalen Nährstoffe dar. Bei klein- 
eligen Formen (v.a. Archaeogastropoden und Opisthobranchier; 
vgl. Tab. XVIII, XIX, XLVIII) erfordern die geringen Reserven 
ein Schlüpfen als wenig entwickelter Veliger oder bereits schon als 
Trochophora. Bei diesen planktontischen, auf eine Ernährung von 
aussen angewiesenen Larven wird die Radulaentwicklung meist 
stark forciert. 

Dagegen kann mit grösseren Protolecithmengen (vgl. Tab. 
XVIII und Abb. 108) sogar das Kriechstadium erreicht werden ?. 
— Es darf aber nicht übersehen werden, dass neben der Eigrösse 
auch die Bedingungen des Biotops auf den Ontogeneseverlauf 
einwirken könnten (vgl. etwa THORSON). 

Der Dottergehalt bestimmt den Verlauf der Gastrulation (vgl. 
p. 715). Doch kann er weder die bei allen Gastropoden spiralige 
Furchung, noch — wenn man vom extrem dotterreichen Fulgur-Ei 
(Abb. 83) absieht — die Lokalisation der Keimanlagen beeinflussen. 
Mit Ausnahme der Nähreierformen, die individuell sehr unter- 
schiedliche Dottermengen aufnehmen (vgl. p. 796), ist die Schalen- 
länge im Schlüpfmoment ziemlich vom Eidurchmesser abhängig, 
was sogar für an Eiweissen reiche Arten gilt (Abb. 108 ff.). 

Sieht man vom besonders bei Opisthobranchier-Veligern (Abb. 
88) sehr reichen, aber auch bei frühen Prosobranchier-Keimen zu 


1 For versteht darunter freilich nur Eiweiss, sodass der fremde Dotter 
in Form von Nähreiern nicht unter diesen Begriff fällt. 

2 Skeneopsis, Homalogyra u.a. Arten mit Eigróssen unter 100 u können 
ebenfalls im Kriechstadium schlüpfen. 
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Die Beziehung zwischen Eidurchmesser und Schalenlänge im Schlüpfmoment 

bei einigen nähreierlosen Prosobranchiern. Als Veliger schlüpfende Arten sind 

durch ein Viereck, die Kriechstadien durch einen Kreis und die Trochophora 
durch ein Dreieck symbolisiert. 


Pv: Patella vulgata, Cz: Calliostoma zizyphinum, Ld, Lp: Lacuna divaricata 
bzw. pallidula, Ls: Littorina saxatilis, Rs, Ri, Rg, Rm: Rissoa sarsıı, 
bzw. inconspicua, guerini, membranacea, Tc: Turitella communis, Bre: 
Bittium reticulatum, Ps: Pelseneeria stylifera, Oe: Odostomia eulimoides, 
Br: Brachystomia rissoides, En: Eulimella nitidissima, Ch: Capulus 
hungaricus, Cf: Crepidula fornicata, Ap: Aporrhais pes pelecani, Ph: 
Polinices heros, Ln: Lunatia nitida, Sp: Simnia patula, Nr: Nassa reticu- 
lata, Fs: Fusus spec, Pp: Philbertia purpurea, Ct, Cp: Conus tesselatus bzw. 
planiliratus, « Z-V »: « Z-Veliger » (= noch unbestimmte Form). 


beobachtenden Vorkommen von Dotterpartikeln in allen Kórper- 
zellen ab, so lässt sich bezüglich der Einlagerung des Protolecithes 
eine im Zusammenhang mit dem Auftreten zusätzlicher Nähr- 
stoffe stehende Tendenz zur Konzentrierung in gesonderten Macro- 
meren feststellen (vgl. Tab. XXXVII, Abb. 113 und p. 715). 
Damit gliedert sich das innere Keimblatt in Bildungs- und Dotteren- 
toderm. 

Im ursprünglichen Fall (z.B. Patella) wird der auf viele Ento- 
dermzellen verteilte Dotter rasch aufgebraucht; der früh schlüp- 
fende, bald nährstofflose Keim muss sich durch planktontische 
Nahrungsaufnahme von aussen her versorgen. 

Bei dotterreichen, aber gleichfalls früh als Veliger frei werden- 
den Formen können postembryonal noch beträchtliche Protole- 





m. 
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cithanteile persistieren, welche in Entodermzellen (Philbertia) 
oder in Macromeren (Trophon und andere „Konkrementveliger“) 
liegen können. Dies erlaubt etwa den Veligern von Philbertia und 
Nassa reticulata mit noch unentwickelter Radulatasche zu schlüp- 
fen. Der embryonale Protolecith-Abbau kann dabei durch die 
Aufnahme geringer Eiweissmengen etwas verzögert werden. 


Fig fu! 
150 
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ABB. 109. 


Die Beziehung zwischen Eidurchmesser und Schalenlänge im Schlüpfzustand 
bei einigen japanischen Opisthobranchier-Veligern (nach den Angaben von 
HAMATANI). 

Die stark abweichenden Werte für Eubranchus misakiensis (Em) und Catriona 
ornata (Co) gehören zu Formen mit sehr kleinem Velum. Die sich ,,direkt“ 
entwickelnden Runcina-Arten (setoensis : 240 u Eidurchmesser — 600 u Scha- 
lenlànge, sowie coronata (140 u, bzw. 1500 ul liegen ebenfalls ausserhalb der 
Kurve. 


Bei Heteropoden (For) ist der eigene Dotter rasch verbraucht; 
eine Eiweissaufnahme sorgt für Reserven im Schlüpfmoment, wel- 
che postembryonal durch das Verzehren der Eihüllen noch geäuf- 
net werden. Auch bei Pomatias sowie den Pulmonaten geht der 
Dotterabbau der hier ja sehr umfangreichen Eiweissbewältigung 
voran. 

Bei Arten mit intensiver Fremdernährung ist, mit Ausnahme 
der Polinices-Arten, der eigene Dotter in meist vom Darmtrakt 
isolierten Macromeren konzentriert. In einer ersten Gruppe wird 
infolge der mehr oder weniger frühen Eiweiss- (Nassa, Fusus) oder 
Nähreieraufnahme (Nucella, Pisania, Buccinum, Murex) der 
Protolecith-Abbau sistiert, so dass die Macromeren zusammen mit 
den noch übrigen Nahrungsresten (im Darmlumen) erst post- 
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embryonal abgebaut werden. Beim zweiten Fall wird der Proto- 
lecith nach der Phase der Nähreieraufnahme umgehend, spätestens 
aber bis zum Schlüpfmoment, aufgebraucht (Bursa, Cassidaria, 
Ocinebra ). 


2. Eiweiss. 


Die kolloidale perivitelline Flüssigkeit (von For, JoyEux- 
LAFFUIE u.a. als Deutolecith bezeichnet), die sich zwischen Eizelle 
und Chorion, bzw. zwischen Eizelle und Kokonwand (bei Kapsel- 
formen mit bald aufgelóstem Chorion) befindet, ist gastropoden- 
typisch. Wie aus Tab. XX XVIII hervorgeht, stehen dabei gewis- 
sen Arten beträchtliche Eiweissmengen zur Verfügung. 

Die leider erst spärlich untersuchte chemische Zusammen- 
setzung der Kapselflüssigkeit ! scheint bei den einzelnen Arten zu 
variieren; wir sprechen, obwohl wir uns der Ungenauigkeit bewusst 
sind, in der Folge von Eiweiss im Sinne eines rein zoologischen 
Begriffes. 

Das aus Oviduktdrüsen stammende oder vom Ovar ausgeschie- 
dene Eiweiss (Calliostoma (FRETTER-GRAHAM)) bleibt um das Ei 
herum halbflüssig und wird nach aussen meist kompakter, wobei 
sich eine richtige Erweisslage (Pila, Fusus) bilden kann. Bei 
Lacuna vincta (Hen TLING 1928/30) sollen die beiden Schichten durch 
eine vom Ovar abgeschiedene Membran getrennt sein. Durch 
Eiweissaufnahme seitens der Embryonen und progressive Hydra- 
tation (PELSENEER 1935) wird die Kapselflüssigkeit im Laufe der 
Entwicklung heller. 


Bei Pulmonaten, wo für sehr viele Arten eine Eiweissaufnahme 
nachgewiesen ist 2, sind die Totaleier sehr umfangreich (vgl. Tab. XX) 
und erreichen bei Helix waltoni sogar die Grösse eines Sperlingeies 
(SARASIN-SARASIN). Bei aquatilen Formen ist das Eiweiss flüssig, bei 
terrestrischen Formen dagegen teilweise fast so viscós wie im Vogelei. 


1 CHARIN hat in der Kapselflüssigkeit von Vieiparus Mineralsalze, aber 
keine Karbohydrate und keine Fette gefunden. Bei Limnaea konnte Honsr- 
MANN Galaktogen nachweisen. Bei Succinea putris (GEORGE-JURA) differiert 
der Aufbau der Aussenschicht (Arginin, Tyrosin, SS-Gruppen und Polysaccha- 
ride) von der v.a. Polysaccharide und wasserlósliche Proteine enthaltenden 
Innenschicht. 

2 z.B. Planorbis, Limnaea (Brocg), Physa (WIERzEJSK1), Ancylus (Bon- 
DESEN), Agriolimax (Carrick), Helix, Onchidella (Joyeux-LAFFUIE), 
Ovalella (MEvER) etc. Auch die einen freischwimmenden Veliger ausbildende 
Amphibola nimmt Eiweiss auf (FARNIE). 
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Bei manchen Prosobranchiern und den Opisthobranchiern dient 
die Kapselflüssigkeit oft mehr zur osmotischen Anpassung denn als 
Nährflüssigkeit (vgl. die Untersuchungen von GERScH und HERT- 
LING). Dabei wird der osmotische Druck während der Ontogenese 
langsam ans Aussenmedium angeglichen. Auch die im Meerwasser 
rasch zugrunde gehenden Keime von Nähreierformen (vgl. 1. Teil) 
demonstrieren diese wichtige Rolle der Kapselflüssigkeit. Bei 
Bithynia und Limnaea kann freilich ein Teil der perivitellinen 
Flüssigkeit entzogen werden, ohne dass es zu Entwicklungsstörun- 
gen kommt (Hess 1956 ff). 

Bezüglich der Eiweissaufnahme bestehen oft innerhalb nahe ver- 
wandter Arten grosse Unterschiede. So nehmen etwa die im Kriech- 
stadium schlüpfenden Lacuna pallidula und Littorina obtusa viel 
Eiweiss auf, während das Eiweiss bei Lacuna divaricata nur eine 
osmoregulatorische Rolle spielt (Tab. VI). Ähnliche Unterschiede 
finden sich auch bei Rissoa, Cingula, Cingulopsis, Barleeia u.a. (vgl. 
FRETTER-GRAHAM). Eine intensivere Eiweissaufnahme kommt 
schon bei Diotocardiern (z.B. Calliostoma zizyphinum) vor, ist 
aber besonders bei Mesogastropoden (z.B. Lacuna, Littorina, 
Pomatias, Crepidula, Polinices) häufig. Doch gibt es auch unter den 
viele Nähreierformen aufweisenden Stenoglossen Eiweiss-Spe- 
zialisten wie Nassa und Fusus. 

Besonders bei Pulmonaten, wo das Eiweiss ursprünglich in alle 
Zellen eingelargert und erst später auf das Entoderm beschränkt 
wird, erfolgt die erste Eiweissaufnahme bei der Blastula (Agrioli- 
max, Limax (CARRICK, MEISENHEIMER)). Bei Limnaea spielt dabei 
die von ELBERS-BLUEMINK genauer geschilderte Pinocytose eine 
Rolle. Es bilden sich ringförmige Vorstülpungen der Zellwand, 
welche sich in ihren Rändern vereinigen und damit eine 1-2 u im 
Durchmesser betragende Vakuole mit Kapselflüssigkeit einschlies- 
sen. Durch die Gastrulation wird die ganze Gastralhöhle mit Ei- 
weiss gefüllt. Bei den späteren Stadien ! erfolgt die weitere Auf- 
nahme peroral durch die auf besonderen Wülsten (vgl. p. 749) 
sitzenden œsophagealen Cilien. Mit Ausnahme von Pomatias (ce- 
phale Masse) geschieht auch bei Prosobranchiern das Verschlingen 
mit dem cilienbesetzten Vorderdarm; die Schluckbewegungen 


1 Brocu hat übrigens einen nach der Bewältigung einer bestimmten 
Eiweissmenge stattfindenden zeitweiligen Blastoporus-Verschluss nachge- 
wiesen. 


DEN. SUISSE DE ZOOL., T. 73, 1966. 54 
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werden bei Fusus durch die transitorische Verschlussmöglichkeit 
des „Bourrelet de fermeture“ (PonrTMANN 1955) erleichtert. 

Das aufgenommene Eiweiss wird sowohl bei Pulmonaten als 
bei Prosobranchiern in den Säcken der Mitteldarmdrüse resorbiert. 
Die noch unverdauten Eiweissmassen werden allgemein im Mittel- 
darm gelagert, die kropfartige Oesophagealerweiterung von Poli- 
nices-Arten und der Albumensack von Fusus bieten weitere Spei- 
chermöglichkeiten !. 

Die intensivere Eiweissaufnahme ermöglicht eine lange intra- 
kapsuläre Embryonalzeit und ein Schlüpfen als Veliconcha (Nassa 
mutabilis) oder im Kriechstadium. Mit Ausnahme der extremen 
Eiweiss-Spezialisten (Pomatias, Fusus?, Pulmonaten) werden 
dadurch — wenn man von der Anpassung der Leberstruktur an die 
Eiweissaufnahme absieht — die übrigen Entwicklungsvorgänge 
nicht wesentlich verlangsamt. 


3. Ndhreter. 


a) Vorkommen. 


In den Eikapseln mancher Prosobranchier, besonders von 
Bodenformen, gestaltet sich nur ein Teil der Eier zu Embryonen, 
während die Entwicklung der übrigen schon früh arretiert wird. 
Diese werden als Nähreier (=food ova; nutritive-eggs, yolk-sphe- 
rules (CARPENTER), œufs nourriciers) bezeichnet, da sie den heran- 
wachsenden, später fast immer im weit entwickelten Kriechsta- 
dıum schlüpfenden Embryonen zur Nahrung dienen. Nähreier 
kommen ausser bei den Prosobranchiern auch bei Coelenteraten, 
Oligochaeten, Polychaeten, Ophiuriden, antarktischen Crinoiden 
und Nemertinen vor (vgl. THorson und Scumipt). — Als Extrem- 
fall von Nähreiern wären schliesslich auch die ectolecithalen, aus 
einer Eizelle und mehreren Dotterzellen zusammengesetzten Eier 
der Plathelminthen aufzuführen; hier ist ja die Trennung in Ei- und 
in der Entwicklung retardierte Nährzellen bis in die in Ovar und 


! Die Rolle der grossvakuoligen Zellen des Pulmonaten-Eiweiss-Sackes 
muss noch genauer untersucht werden. Vielleicht handelt es sich — in Analogie 
zu Fusus- ebenfalls um Speicherorgane. 

2 Bei Pomatias wird infolge des hypertrophierten Kopfteiles die Entwicklung 
der ganzen visceralen Masse gehemmt, während bei Fusus besonders der Aus- 
bau der Buccalappartur und des Nervensystems betroffen wird. 
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Dotterstock (Vitellarium) aufgeteilten weiblichen Geschlechts- 
organe durchgeführt. 

Unter den Prosobranchiern (vgl. Tab. XXXIX) ist der Nähr- 
eiermodus am stärksten unter den Stenoglossen ! verbreitet, bei 
welchen 75% der bekannten Ontogenesen diesen Modus gewählt 
haben. Nähreier kommen fast nur bei Formen mit geschlossenen 
Kapselräumen und nur selten bei viviparen Arten vor (vgl. STAIGER 
1951). Oft finden sich innerhalb der gleichen Gattung Formen mit 
und ohne Nähreier (Tab. XL). 

In Bezug auf die Aufnahme von fremdem Dotter muss die obli- 
gate Adelphophagie, welche die ohne Nähreier verunmóglichte 
Embryogenese stark beeinflusst, von der fakultativen ? gesondert 
werden. Es handelt sich dabei um das gewóhnlich als Kannibalismus 
bezeichnete, gelegentliche Auffressen von sich schlecht oder ab- 
norm entwickelnden Embryonen durch ihre normalen Geschwister. 
Das Auffressen kann auch erst erfolgen, wenn die abgestor- 
benen abnormen Keime sich schon in Dotterplättchen aufgelöst 
haben. Die ebenfalls bei Arten mit planktontischen Veligern spie- 
lende fakultative Adelphophagie (Abb. XLI) hat bei Ocinebra acıcu- 
lata eine gestórte Entwicklung der Normalkeime zur Folge. Auch 
bei Nähreierformen kommt gelegentlich ein zusätzlicher Kanniba- 
lismus vor, bei Buccinum sogar regelmässig, indem von den anfáng- 
lich 30 Embryonen schlussendlich nur etwa 10 schlüpfen. 

Die Zahl der Nähreier pro Kapsel kann je nach Biotop schwan- 
ken, wie bei JVeritina (p. 673) und Polinices, wo im nördlichen Katte- 
gat 5—110, auf Helgoland nur 2—27 Nähreier pro Embryo zur 
Verfügung stehen. Im letzteren Fall schlüpfen teilweise Veliger 
(THorson 1950). 

Auch bei Planarıs, Columbella und Thats variiert je nach Loka- 
lität die Nähreierzahl und davon abhängig der Schlüpfzustand 
(Veliger oder Kriechstadium) 3. Bei Sipho (THorson 1935 ff.) 
bleibt zwar die Nähreierzahl konstant, doch schwankt die Embryo- 


1 Die Zahlen (in Klammern zusätzlich die unsicheren Fälle) der Nähr- 
eierformen betragen 2 (2) Arten für die Archaeo-, 8 (2) für die Mesogastropoden 
und 23 (6) Arten für die Stenoglossen. 

2 STAIGER bezeichnet diese im Zusammenhang mit seiner genetischen 
Deutung des Nähreier-Problems als gemässigte Eisterilität, wobei etwa 10% 
der Embryonen fakultativ als Nähreier dienen können. 

? vgl, etwa Baccı, BURKENROAD, Franc 1943, Lamy, THorson 1940a, 
RisBEC 1935. — Auch bei Nemertinen (Lineus; ScumipT) ist die Entwicklung 
mit oder ohne Nähreier möglich. 
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zahl je nach Biotop zwischen 1—16, was sehr unterschiedliche 
Kriechstadien von 3,5 mm (mit 115—2 Windungen) bis 85 mm 
Schalenlänge (mit 315 Windungen) ergibt. 

Schon WERNER und LEBOUR haben auf die Tatsache hinge- 
wiesen, dass innerhalb der gleichen Lebensgemeinschaft die ver- 
schiedensten Entwicklungstypen vorkommen. Es gibt in der Tat 
kaum gesicherte Fälle, wo sich die Umwelt bestimmend auf den 
Ontogenese-Modus auswirken würde. Dessen genetische Fixierung 
ist wahrscheinlich viel entscheidender. Das bestätigen auch unsere 
Befunde, sowohl was die Ernährungsformen im allgemeinen, als den 
Nähreiertyp im speziellen betrifft (Tab. XXXIX). Vom gleichen 
Fundort stammende Kapseln von Murex, Nucella, Ocinebra, 
Pisania, Buccinum und auch Polinices zeigen in Bezug auf Total- 
eierzahl, Embryozahl und damit auch auf die Schalenlänge im 
Schlüpfmoment beträchtliche Unterschiede. 


b) Aufnahme. 


Bei der Aufnahme der Nähreier (Tab. XLII) sind zwei Typen zu 
sondern, die äusserliche Zerkleinerung durch Drehen der Nähreier 
(wobei sich Dotterplättchen loslösen) oder durch Ablösung von 
Dotterpartikeln mit dem Cilienschlag des Velums (Abb. 36, 40, 
46, 48, 110) oder das am meisten verbreitete Verschlingen der 
Nähreier. Im ersteren Fall kann sich die Nähreieraufnahme, welche 
die übrige Entwicklung kaum beeinflusst, über eine sehr lange Zeit 
erstrecken (vgl. Abb. 46, 48, 111) und etwa bei Cassidaria erst kurz 
vor dem Schlüpfen aufhören !. Dagegen ist das Verschlingen, wel- 
ches infolge des dazu verbreiterten Oesophags und der auf einmal 
aufgenommenen Nähreiermenge (Abb. 58 ff, 62, 66 ff, 70, 76 ff) die 
übrige Entwicklung zeitweilig sistieren lässt, auf eine intensive, 
bei Fasciolaria nur 2—4 Tage umfassende Fressperiode beschränkt. 
Bei unseren Arten dauert die Aufnahme je nach Nähreier- und 
Embryonenzahl eine bis zwei Wochen. Nur bei Pisania liegt die 
Dauer oft unter einer Woche (vgl. auch die Werte von FRANC). 

Je nach dem Entwicklungszustand der Embryonen zu Beginn des 
Verschlingens differiert die Entwicklungshemmung (Abb. 111). Bei 
sehr früh fressenden Keimen wird die Entwicklung fast aller Organe 


! Auch alle auf Abb. 38 dargestellten Embryonen von Polinices nehmen 
noch Dotter auf. 
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stark verzögert (extrem bei Nucella, wo die Aufnahme schon vor 
der Enddarmbildung einsetzt, etwas schwächer bei Murex, Oci- 
nebra und Cassidaria echinophora). Pisania, bei der sich nach der 
Nähreieraufnahme immerhin schon Kopfblase und Fuss abzuheben 
beginnen, leitet über zu Buccinum. Hier setzt das Verschlingen 
relativ spät ein (Abb. 76 ff), sodass nur die Ausgestaltung von Vor- 





ABB. 110. 


Schematische Übersicht der verschiedenen Möglichkeiten der Nähreier- 
bewältigung mittels der velaren Cilien bei Prosobranchiern (vgl. Tab. XLII). 


Nf: Neritina fluviatilis (Bild nach den Angaben von CLAPARÈDE 1857 kon- 
struiert), Bs: Bursa spec., Cs: Cassidaria spec., Pc: Polinices catena. 


Die Rotationsrichtung der Nàhreier wird durch Pfeile symbolisiert. 
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der- und Mitteldarm, nicht aber der Kopforgane zurückbleibt. 
Die späte und relativ langwährende Nähreieraufnahme dieser Art 
scheint durch die Enddarmblase, welche eine dauernde Zerkleine- 
rung der Dottersubstanzen gewährleistet, ermöglicht zu werden. 

Wegen der beträchtlichen Dotterreserven im Mitteldarmlumen 
und deren Aufarbeitung durch das vakuolisierte Leberepithel bleibt 
die Differenzierung des ganzen Darmtraktes, ja des ganzen pallaeo- 
visceralen Komplexes bis zum Schlüpfen oder darüber hinaus 
gegenüber dem Cephalopodium zurück; die Entwicklungsverzö- 
gerungen des Vorderdarmes und der Kopforgane werden dagegen 
nach der Nähreieraufnahme bald aufgeholt. Damit lässt sich 
die Ontogenese der Nähreierschlinger in vier typische Phasen 
gliedern: 


1) Unter geringem Abbau des Protoleciths (Macromerendotter) 
werden Vorder-, Mittel- und oft der Enddarm, sowie die Larval- 
nieren und Hautvakuolenzellen als wichtigste Stoffwechselor- 
gane gebildet; 


2) während der zeitlich beschränkten Nähreieraufnahme wird 
zumindest die Entwicklung des Vorderdarms (Radulatasche) 
sistiert ; 


3) nach der Nähreieraufnahme kommt es zur Ausbildung der 
Schalenform und zur konzentrierten Anlage aller adulten Organe 
(meist mit Ausnahme der Gonaden); die Mantelhöhle ist noch 
klein ; 

4) Torsion und Volution werden beendet, sowie Mantelhöhle und 
Fuss (wo das Propodium auswächst) vergrössert. Unter gleich- 


ABB. 111. 


Schematische Übersicht der Fress- Stadien von Prosobranchiern des 
Nähreiertypus (vgl. Text). 

Links: Arten, welche während einer kurzen intensiven Fressperiode 
die Nähreier verschlingen, im Höhepunkt der Nähreieraufnahme. Man 
beachte die von Buccinum undatum (Bu) über Pisania maculosa (Pm) 
und Ocinebra spec. (Os) führende zunehmende Retardierung der übrigen 
Entwicklung, welche bei Nucella lapillus (Nl) ihren Höhepunkt erreicht. 
Rechts: Die Zerkleinerung der Nähreier mit Hilfe der Velarcilien -für 
Polinices catena (Pc) und Cassıdarıa spec. (Cs) ist jeweils das Früh- und 
das Spätstadium der Nähreieraufnahme abgebildet — geht ohne Hemmung 
der übrigen Entwicklung vor sich und wird bis zum Stadium des alten 
Veligers mit den Anlagen der definitiven Organe ausgedehnt. 
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zeitigem Abbau des Dotters reduzieren sich die larvalen 
Organe. 


Die doppelte retardierende Wirkung der Nähreier-Aufnahme sei 
nochmals besonders betont. Je nach Art der Aufnahme ist deren 
hemmende Wirkung auf die Ausgestaltung des Cephalopodiums in 
der Frühentwicklung gering oder umfangreich. Dagegen ist infolge 
der Resorption aller embryonalen Nährstoffe durch den Mittel- 
darm meist die Entwicklung des gesamten Palleo-visceral-Kom- 
plexes bis weit in die Postembryonalperiode hinein ver- 
zögert. 

Obwohl speziell bei Arten, welche Nähreier verschlingen, der 
Fresstrieb sehr gross ist (vgl. die Beispiele im 1. Teil) werden öfters, 
besonders in Kapseln mit wenig Embryonen, nicht alle Nähreier 
gefressen. Diese bilden dann eine degenerierende, amorphe Masse. 


c) Bau. 


Die chemische Zusammensetzung der von einer Hülle umgebenen 
fett- und lipoidhaltigen Dotterplättchen ist erst spärlich bekannt. 
MARTOJA-PIERSoN fand bei Buccinum ausser Proteiden (Holo- 
proteide mit Thyrosin und Arginin, sulfhydrierte Heteroproteide) 
auch sudanophile Lipoide und die besonders bei jungen Dotter- 
plättchen dominierenden Glukide (vgl. auch Raven 1958 ff). 

Entsprechend dem  unterschiedlichen Einsetzen des Ent- 
wicklungsstopes sind die einkernigen ungefurchten von den mehr- 
kernigen Nähreiern (teilweise mit Plasmafurchung) zu unter- 
scheiden, wobei die Teilungen bei Neritina (BONDESEN) und Nucella 
erst nach der Furchung der Normalkeime einsetzen. 

Die sich furchenden Nähreier zeigen zwar häufig trotz fehlender 
Befruchtung 1 unter Bildung von meist drei Richtungskörpern 
(Neritina, Cassidaria echinophora, Pisania d’orbignyi) ° eine nor- 
male Parthenomeiose, aber nach der oft normalen ersten Teilung 
bald eine gestörte parthenogenetische Furchung. Dabeı können 
die Nähreier kompakt bleiben (Ocinebra erinacea) oder in viele 


1 Das v.a. von Portmann (1926ff) und Hyman bei Fasciolaria, Murez, 
Nucella und Buccinum propagierte Eindringen von atypischen Spermien (vgl. 
pg 774) konnte bisher noch nicht eindeutig bewiesen werden. — Geplante eigene 
elektronenoptische Untersuchungen können vielleicht die noch immer offene 
Befruchtungsfrage klären helfen. 

2 Entgegen verschiedenen Literarurangaben bildet auch Nucella häufig 
Richtungskörper aus. 
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(Planaxis und  Neritina) oder wenige (Nucella) Teile zer- 
fallen. 

Der Entwicklungsstop ist bei Pisania d’orbignyi, wo meist nur 
zwei bis vier Blastomeren gebildet werden, besonders früh. Bei 
Polinices catena (Abb. 39) setzt sich über der vielkernigen Dotter- 
masse eine dotterarme „Micromerenplatte“ ab !. Die sich unregel- 
mássig furchenden Nähreier von Murex und Cassidaria echino- 
phora bilden eine mit grossem Kern versehene AD-Macromere und 
sich sehr unregelmässig terminal abschnürende Micromeren (Abb. 
61) aus. Bei Purpura floridana schliesslich wird die Entwicklung 
erst nach der Gastrulation arretiert. 

Zur zweiten Gruppe mit ungeteilten Nähreiern gibt es verschie- 
dene Übergangsformen ?. Zudem bestehen, wie v.a. STAIGER und 
DuPouv gezeigt haben, auch innerhalb der gleichen Art beträcht- 
liche Varianten. So kommen etwa bei Ocinebra spec. neben Nähr- 
elern mit schon gestörten Reifeteilungen auch mehrkernige For- 
men ohne oder mit angedeuteten Plasmateilungen vor (Abb. 71). 
Bei Pisanıa maculosa wird die Entwicklung ebenfalls meist in 
der meiotischen Prophase arretiert und nur wenige Nähreier 
gelangen noch zur Furchung. Bei Buccinum werden die ungestörten 
Meiosen von nicht durch Plasmateilungen begleiteten Kerntei- 
lungen gefolgt. 

Den Endpunkt dieser Reihe bilden schliesslich Nähreier, wo 
schon die Reifeteilungen gestört sind und der Kern oft unter 
Vakuolenbildung des angrenzenden Plasmas (Abb. 37) bald degene- 
riert (Thais, Columbella, Cassidaria spec. (Abb. 45), Bursa (Abb. 37) 
u.a.). 


d) Determination der Nähreter. 


Trotz zahlreichen Untersuchungen ist dieses wahrscheinlich nur mit 
elektronenoptischem Mittel zu klärende Problem noch ungelöst, sodass 
wir uns auf eine kurze Darstellung der wichtigsten Hypothesen beschrän- 
ken müssen. 

Hyman geht bei Fasciolaria vom annähernd gleichen Zahlenver- 
hältnis zwischen Eiern und Nähreiern, bzw. typischen und atypischen 


1 Wir konnten die Befunde Anker’s (1930), nach welchen bei dieser Art, 
weder Reifungs- noch Furchungsteilungen stattfinden sollen, nicht bestätigen. 

2 Die Verhältnisse bei Fasciolaria sind noch umstritten. Entgegen Mc 
Muraicu wird wahrscheinlich eine normale Meiose mit Richtungskórperbildung 
(BuRGER-THORNTON) von einer rudimentären, meistens auf amitotischen 
Kernteilungen (GLASER) beruhenden Segmentation gefolgt (Dupouy). 
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Spermien aus 1. Diese sollen zwar nicht eindringen, aber durch partielle 
Befruchtung die Bildung von Befruchtungshügel und -membran, sowie 
die für die Nähreier typische partielle Furchung bewirken. Nach Porr- 
MANN verschmelzen bei Nucella die atypischen Spermienkerne mit dem 
Oocytenkern und verhindern die Reifungsteilungen; bei Buccinum und 
Murex bildet die eingedrungene atypische Samenzelle ein apyrenes Feld, 
welches sich unter Bildung einer Pseudozygote mit dem weiblichen Feld 
vereinigt, worauf noch Kernteilungen (ohne Spindelbildungen) erfolgen 
können. 

Als Einwand gegen diese übereinstimmend eine Einwirkung von 
typischen und atypischen Spermien auf einheitliche Eizellen voraussetz- 
ende Theorie wird besonders die Tatsache, dass noch nie ein atypisches 
Spermium beim Eindringen beobachtet wurde ?, geltend gemacht. 
Zudem kommen atypische Spermien bei verschiedenen Prosobranchiern 
ohne Náhreier (darunter extreme Eiweiss-Spezialisten wie Nassa und 
Fusus) vor, während andererseits bei Polinices catena und anderen Nähr- 
eierformen keine atypischen Spermien nachgewiesen sind. Zudem sind 
bei verschiedenen Arten neben unbesamten auch mit typischen Spermien 
mono- oder polysperm befruchtete Nähreier gefunden worden. 

STAIGER (1950ff) kommt auf Grund detaillierter Studien zum Schluss, 
dass sowohl das Eindringen des Spermiums als auch die Amphimixis 
allein nicht zur normalen Embryogenese genügen und eine Vielzahl von 
Sterilitätsursachen vorliegen muss. Dies führt ihn zur Annahme eines 
multiplen genetischen Faktorensystems mit unterschiedlichem Arretie- 
rungspunkt der Entwicklung, wobei im Werdegang des Nähreiertypes 
eine ursprüngliche gemássigte Variationssterilität (—Segregationssteri- 
lität) von einer erhöhten Sterilitätsrate gefolgt wurde. Die damit korre- 
lierte Veränderung von Eizahl, Eigrösse und Ontogeneseverlauf wird von 
STAIGER freilich nicht berücksichtigt. 

Die schon von GLASER und BURGER-THORNTON verfochtene Praede- 
terminationshypothese, welche für einen analog zum Spermiendimorphis- 
mus spielenden progamen oocytären Dimorphismus eintritt, wurde in 
neuester Zeit in leicht veränderter Form von Dupouy wieder aufgenom- 


! Die von Trevıranus 1824 bei Viviparus entdeckten, auch bei Cepha- 
lopoden und Opisthobranchiern vorkommenden (Rose, PELSENEER 1935, 
Dupouy) atypischen Spermien sind inzwischen bei 51 Gattungen und 83 Arten 
bekannt geworden. Sie entstehen wie die typischen männlichen Geschlechts- 
zellen aus dem Keimepithel des Hodens, besitzen aber infolge ihres abnormen 
Chromatingehaltes einen gestörten Kernbau; zudem fehlen oft der Kopf und 
das Zwischenstück oder sind stark umgewandelt (vgl. Anker 1930, Dupouy). 
Oft lässt sich keine eindeutige Funktion nachweisen. Bei Scala, Janthina 
und Goniobasis dienen sie als Spermiozeugma dem Spermientransport (FADDA, 
ANKEL); bei Littorina und Montacuta scheinen sie als “ Nurse-cells ” (=Cyto- 
phoren) eine Rolle bei der Ernährung der normalen Spermien zu spielen 
(WoopARD, OLDFIELD). Das früher als Zeichen von ancestralem (von Brunn, 
Brock) oder rudimentärem Hermaphroditismus (ANKEL u.a.) gedeutete Auf- 
treten von atypischen Spermien wird heute als eine zur Bildung der atypischen 
Oocyten parallelgesetzte Degenerationstendenz angesehen (Durovy). 

2 Als Einziger hat ANKEL (1924) bei Viviparus den Vorgang beobachtet. 


| 
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men. Die Störungen in der weiblichen Gametogenese (weniger auffällig 
als in der männlichen Linie) treten freilich oft schon bei den Progameten 
im Ovar oder in den Geschlechtsgängen auf !, sodass eine direkte Ablei- 
tung der Nähreier nicht möglich ist. Dupouy plädiert deshalb bei den 
meisten Arten für eine parasyngame Determination, bei der auch bioche- 
mische Faktoren, wie das Spermien-Ejakulat oder Sekrete des weib- 
lichen Genitaltraktes, eine Rolle spielen dürften. 


e) Zur Evolution des Nähreiertypes. 


Es muss betont werden, dass diesem eben diskutierten ,negati- 
ven" Aspekt der Sterilität ?, welcher zudem nur die cytologische 
Seite des Nähreier-Problems beleuchtet, zahlreiche positive Neue- 
rungen gegenüberstehen. Die mit der Ausbildung von Nähreiern ver- 
bundenen morphologischen Veränderungen der Larven sind viel 
bedeutsamer. 

Die retardierenden Einflüsse — hier muss starke Entwicklungs- 
hemmung als abgeleitet gesehen werden — wurden schon geschil- 
dert (p. 768). Parallel wie bei Eiweiss-Spezialisten wird der Proto- 
lecith bei evolutiv fortgeschrittenen Ontogenesen nicht mehr auf 
das Entoderm verteilt, sondern in vier und im Extrem nur noch 
in einer Macromere konzentriert. Damit kann der eigene Dotter 
zeitweilig aus dem Abbauprozess ausgeschaltet werden. 

In Anbetracht dieser Kriterien (Tab. XLIII) und des beim 
Nähreier-Verschlingen nötigen Umbaus des Oesophages muss der 
Modus des Drehens und vor allem der des Abflimmerns von Dotter- 
plattchen — beide fehlen den allgemein als evoluiert taxierten 
Stenoglossen — als ursprünglicher betrachtet werden. Man beachte 
auch die mit Ausnahme von Cassidaria geringen Eidurch- 
messer. 

Polinices catena mit stark gefurchten Nähreiern ohne isolierte 
Macromeren und mit manchen sich durch Eiweiss ernährenden, mor- 
phologisch sehr ähnlichen und gleichfalls in der Entwicklung kaum 
retardierten Verwandten kommt unserer Idee des ursprünglichen 
Nähreiertypes am nächsten. Auf ihre relativ geringe Anpassung ans 
Kapselmilieu und das teilweise häufige Schlüpfen mit Velumresten 
wurde früher schon hingewiesen. 


1 Auch Franc (1943) hat ein bei vielen Arten häufiges Auffressen von 
Eizellen im Ovar beschrieben. 

2 Wir betrachten dabei den Typ des sich nicht mehr furchenden Nähr- 
eies als evoluierter. 
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Das bei Cassidaria und Neritina verwirklichte Drehen erfordert 
bereits zusätzliche Anpassungen. Bursa mit ihren Besonderheiten 
steht abseits. 

Innerhalb den die Nähreier verschlingenden Formen, welche 
sich wahrscheinlich bei verschiedenen Gattungen parallel heraus- 
gebildet haben, lässt sich kaum eine Stufung herleiten, zumal For- 
men mit cytologisch evoluierten Nähreiern oft eine geringe Retar- 
dierung der Entwicklung aufweisen. Immerhin dürften Nucella mit 
ihrem extrem spezialisierten Fress-Stadium und Buccinum mit sei- 
ner Enddarmblase als stark abgeleitet gelten. 

Die ausser bei Neritina nur bei marinen Prosobranchiern auf- 
tretende embryonale Ernährung mit Nähreiern ermöglicht mit 
Ausnahme der aberranten Bursa stets ein Schlüpfen im Kriech- 

stadium. Infolge der intensiven Nährstoffaufnahme ist aber — 
entgegen den Kriechstadien von nährstoffärmeren Arten — der 
Darmtrakt noch mit grösseren oder kleineren Dottervorräten 


gefüllt. 
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ABB. 112. 


Die Variabilität der Schalenlänge im Schlüpfmoment bei Polinices- Arten 
(berechnet aus je 235 Exemplaren). Diese ist bei der mit Nähreiern ver- 
sehenen Polinices catena wesentlich grósser als bei der náhreierlosen Art 


(vgl. Text und Tab. XLIV). 
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Im Gegensatz zu den übrigen Prosobranchiern und den Opistho- 
branchiern (Abb. 108, 109) lässt sich keine eindeutige Relation 
zwischen dem Dottergehalt und der Schalenlänge im Schlüpf- 
moment herleiten !, da bei den einzelnen Arten zusätzliche Faktoren 
(individuell differierende Dotteraufnahme, Ökologie, intrakapsu- 
läre Entwicklungszeit etc.) mit im Spiele sind. Auch bei den meist 
sehr dotterreichen T’ntenfischen ergibt sich bei der Gegenüber- 
stellung von Eivolumen und dorsaler Mantellänge der frisch 
geschlüpften Jungtiere keine lineare Funktion. Infolge der unter- 
schiedlichen Dotteraufnahme durch die einzelnen Embryonen ist 
die Variabilität der Schalenlänge im Schlüpfmoment grösser als 
bei den übrigen Prosobranchiern (Tab. XLIV und Abb. 112). 


E. Schlüpfen und Postembryonalentwicklung 


In dieser der Embryonalperiode gewidmeten Studie können das 
Schlüpfen und die Postembryonalperiode nur kurz gestreift werden. 


1) Schlüpfen. 


Die Dauer der embryonalen Entwicklung bis zum Schlüpfen ist ausser 
von oekologischen Bedingungen (Temperatur) auch vom Schlüpfzustand 
abhängig und daher bei den meisten Opisthobranchiern (fast immer 
unter 15 Tagen) und Prosobranchiern mit freien Larven kurz, bei Nähr- 
stoffspezialisten, arktischen und terrestrischen Prosobranchiern dagegen 
lang (vgl. Tab. XLV fi). 

Die Tatsache des sehr unterschiedlichen Schlüpfzustandes (vgl. auch 
Tab. L) weist auf die relative Bedeutungslosigkeit des Schlüpfmomentes 


1 Auf Grund von Nähreierdurchmessern, Nähreierzahl und der Embryonen- 
zahl pro Kapsel wurde das durchschnittliche, dem einzelnen Keim zur Ver- 
fügung stehende Dottervolumen (in mm?) berechnet. Dabei ergaben sich u.a. 
folgende Werte: ; 


Polinices catena 0,080 Pisania maculosa 0,243 
Cassidaria echinophora 0,112 Nerita altıcola 0,250 

Ocinebra spec. 0,139 Neptunea antiqua 35,3 
Cassidaria spec. 0,216 Volutopsis norwegica 242-363 ! 


Diese Zahlen wurden der durchschnittlichen Schalenlänge im Schlüpf- 
moment gegenübergestellt. Die riesigen Dottermengen der arktischen Neptunea 
und Volutopsis — welche als sehr grosse Kriechstadien schlüpfen (Tab. L) 
— werden mit der durch die ungünstigen oekologischen Bedingungen nötigen 
langen Entwicklungszeit zusammenhängen. Bei den anderen Arten sind Dotter- 
menge und Schalenlànge einigermassen korreliert; Nerita und Pisanıa zeigen 
freilich etwas abweichende Werte. 
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im Hinblick auf die Gesamtentwicklung hin (vgl. pg 785). Die embryonal 
eingeleiteten Entwicklungsgänge setzen sich ohne Unterbrechung in die 
Postembryonalzeit fort. 

Das Freiwerden der Veliger bzw. der Kriechstadien aus den Eihüllen 
erfolgt auf sehr unterschiedliche Art !. So können die Eihüllen durch 
Volumenzunahme des Kapselinhaltes bersten (Valvata); bei Polinices- 
Arten kann es auch zur Auflösung des ganzen Laichbandes kommen 
(GiaLioLr). Durch die herumschwimmenden Veliger oder durch Umher- 
kriechen mögen dabei die Hüllen schon etwas abgenützt sein (PEL- 
SENEER). 

Agriolimax, die Basommatophoren und sehr viele Prosobranchier 
raspeln mit ihrer Radula ein Loch in die Kapsel, wobei bei Thais 
Nucella u.a. die praeformierte Schlüpföffnung («opercule » (FRANcC)) 
ignoriert, wird. Diese kann sich auch bei Fusus, Ocinebra, Pisania, Uro- 
salpinz und einigen Opisthobranchiern (Bulla) (BERILL), Adalarıa 
(THompson)) mit Hilfe eines Schlüpffermentes öffnen. 

Daneben können Eihüllen auch mit Hilfe des Operculums (Amphibola 
(FARNIE)), des Velums (Caecum glabrum (G&TzE)) oder von Fussdrüsen- 
sekreten (Theodoxia bourguignati (ROGER)) geöffnet werden. Zudem 
können bei manchen Arten auch verschiedene dieser Möglichkeiten 
zusammenwirken 1. So macht etwa Viviparus kräftige Fussbewegungen, 
bevor die Radula in Funktion tritt; bei Onchidella wirkt die Radula 
gemeinsam mit einem Enzym und bei Urosalpinx schliesslich erfolgt das 
Schlüpfen unter dem Einfluss von Enzymen, der Bewegung des Embryos 
und der Flut. 

Ovovivipare Arten schlüpfen in den weiblichen Geschlechtsgángen 
oder werden beim Auspressen aus dem Weibchen von den Kihüllen 
befreit (Viviparus malleatus, Campeloma decisum). 


2) Zur Postembryonalentwicklung. 


Der den Verlauf der Postembryonalentwicklung bestimmende 
Schlüpfzustand hängt, wie schon mehrfach gezeigt worden 1st, stark von 
der embryonalen Ernáhrung und damit auch von der Grósse der Jung- 
tiere ab (vgl. Tab. XXIV und XLVIII ff). Bei über 500 u Schalenlänge 
aufweisenden Schlüpfstadien handelt es sich in der Regel um Kriechsta- 
dien, wobei die Jungtiere von Nähreier-Arten am grössten werden. Bei 
Archaeo- und Mesogastropoden sind Veliger und Kriechstadien etwa 
gleich häufig, während bei den ja auch die meisten Nähreierformen 
enthaltenden Stenoglossen die Kriechstadien dominieren (Ta. XLIX). 

Unter den mit einer freischwimmenden Larve schlüpfenden Arten 
sind die lecithotrophen von den planctotrophen Larven zu scheiden 


1 
u.a. 
? Vgl. etwa CRABB, FRETTER 1943 und Hancock. 


vgl. u.a. PELSENEER 1935, Franc 1940 ff, THORSON, FRETTER-GRAHAM 
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(vgl. THorson 1946 ff) 1. Erstere stammen meist aus dotterreichen 
Eiern, sind daher in der Individuenzahl bescheiden und fressen kein 
Plankton. Die planktontische Phase ist meist kurz, kann sich aber bis zu 
zwei Monaten ausdehnen. Philbertia (nach dem Schlüpfen) und Nassa 
mutabilis entsprechen etwa diesem Typ. 

Die planktotrophen Larven ernähren sich besonders von Phyto- 
plankton, wobei das Nahrungsbedürfnis im Verhältnis zur Tiergrösse 
stärker als beim Adulttier ist. Die Formen mit kurzem pelagischem, 
einige Stunden oder Tage währendem Leben bleiben dabei morpholo- 
gisch unverändert (z.B. Helcion pellucidum, Acmaea testudinalis und 
virginea, Hydrobia ulvae, Turritella communis). Sogenannte , Lang- 
distanzlarven “ mit einer langen pelagischen Phase schlüpfen aus kleinen 
Eiern ? und in grosser Zahl; während der zwischen 1 bis 9 (meist 3—5) 
Wochen dauernden planktontischen Zeit (vgl. Tab. LIT) erfolgen morpho- 
logische Veränderungen (v.a. Ausbau des Velums, Anlage von adulten 
Organen) und oft ein intensives Grössenwachstum. Dieser häufig bei 
Prosobranchiern vorkommende Typ (Tab. LI) zeigt im Auftreten grosse 
jährliche Schwankungen. 

Nicht pelagische Formen besitzen ein äusserlich adultähnliches 
Kriechstadium (vgl. Tab. XXIX), welches bei Vertretern der nähr- 
stoffreichen Ontogenese (Tab. XLIV) teilweise enorme individuelle 
Grössenunterschiede aufweisen kann (vgl. auch THorson 1950). Neben 
dem endgültigen Ausbau des Darmtraktes ist für die Postembryonal- 
zeit speziell das Auseinanderweichen der Ganglien und die Ausbildung 
der Gonaden typisch, wobei bei Crepidula adunca der Penis freilich schon 
embryonal ausgebildet ist. 

Der Eintritt der Geschlechtsreife erfolgt bei Prosobranchiern meist 
nach einem Jahr, bei Opisthobranchiern, die teilweise Frühreife zeigen 
(d.h. Geschlechtsreife mit noch vorhandenen Velumresten), nach einigen 
Tagen bis Monaten und bei Pulmonaten nach Monaten bis Jahren š (vgl. 
PELSENEER 1935). 

Der grössenmässige Umfang des postembryonalen Wachstums ist 
erst sehr wenig untersucht worden. Tab. LIII zeigt deutlich, dass die 
Veligerstadien im Vergleich zum Adulttier kleiner sind (besonders bei 
Opisthobranchiern) als die Kriechstadien; unter diesen sind die Pulmo- 


naten-Jungtiere dank ihrer reichen Eiweissversorgung verhältnismässig 
am grössten. 


* Der prozentuale Anteil der diversen Larventypen (gerechnet für alle 
Avertebrata) beträgt 10% für die Lecithotrophen in allen Meeren (sie fehlen 
aber in der Arktis) und 50% für Planktotrophe mit kurzer pelagischer Phase 
in allen Meeren. Planktotrophe mit langer pelagischer Phase kommen zu 5% 
in arktischen, zu 55-65% in borealen und je zu 80-85% in tropischen Meeren 
vor (THORSON). 

2 Selten auch aus grossen Eiern, z.B. Bela (Lora) trevelyana. 

3 Bei Helix pomatia etwa nach 3 Jahren. 
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III. TEIL: DISKUSSION DER BEFUNDE 


In der vorliegenden Arbeit ist bisher auf Grund eigener Befunde 
und von Literaturangaben versucht worden, ein móglichst reich- 
haltiges Bild der ja sehr unterschiedlichen Prosobranchier-Ent- 
wicklungen zu vermitteln. In diesem letzten Abschnitt móchten wir, 
basierend auf den erarbeiteten Detailkenntnissen, eine Stellung- 
nahme zu verschiedenen allgemeinen Problemkreisen geben. Dabei 
wird sich erweisen, dass in den Fragen über die Beziehung von 
Ontogenese und Evolution und im Problemkreis der Metamorphose 
auch weiterhin noch viele ungelóste Fakten vorhanden bleiben. 
Andererseits erlauben unsere Ergebnisse eine klarere Vorstellung 
über das Typische der Prosobranchier-Ontogenese und eine kri- 
tische Sichtung der bisherigen Homologisierungsversuche mit der 
Entwicklung der Cephalopoda. 


A. Ontogenese und Evolution (Phylogenese) 


Wir fragen nach der Beziehung der Gastropoden-Ontogenesen zu 
den nachstehend aufgeführten Möglichkeiten von evolutiven Än- 
derungen, welche freilich in Wirklichkeit nicht scharf voneinander 
zu trennen sind !. 


1. Eine erste Gruppe von Mutationen wirkt sich besonders im 
Adultzustand aus. Sie hat aber, besonders wenn es sich nicht um 
eine Addition neuer Endstadien handelt (was laut GARSTANG für 
Mollusken nicht zutrifft), auch ihren Einfluss auf den Verlauf der 
Ontogenese. Dies gilt in besonderem Masse für die sich früh aus- 
wirkenden Veränderungen, die gewöhnlich als „Archallaxis“ 
(SEWERTZOFF) ? bezeichnet werden. Nach DaArco müssen die die 
einzelnen Tierklassen bestimmenden Unterschiede auf „Ontomuta- 


1 Die Cephalopoden etwa, wo die evolutiven Veränderungen sowohl 
Adultform als Ontogenie ergreifen, müssten unter den Gruppen 1 und 3 zitiert 
werden. — Vgl. u.a. die Cerebralisationsarbeit von Wirz und die Angaben zur 
Ontogenese bei PICKFORD-MC CoNNAUGHEY, MANGOLD und FIoRonI. 

2 Der Begriff wird meist im Gegensatz zur ” Deviation “ gebraucht, 
welche freilich zum Teil auch für frühontogenetische Abweichungen verwendet 
wird. 
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tionen“ zurückgeführt werden. So bestimmt etwa die Schalendrüse 
der Mollusken frühembryonal durch Invagination den Tintenfisch-, 
durch Evagination den Gastropodentyp mit. Die morphologisch 
bedeutenden Umwandlungen der parasitischen Schnecken setzen 
ebenfalls schon bei frühen Ontogenese-Stadien ein. — Die adult in 
Bezug auf Cerebralisation, Verhalten und Bauplan weit auseinander 
gespaltenen Opisthobranchier sind einander in ihren Ontogenesen 
recht ähnlich (fast immer mit freischwimmendem Veliger) und 
müssen deshalb ebenfalls hier eingeordnet werden. 


2. Eine zweite, mehr theoretisch erbaute als sachlich fundierte 
Kategorie umfasst rein larvale Adaptationen, welche ihre Auswir- 
kungen auf die Adultstadien haben. So scheint uns die Ansicht 
von GARSTANG, wonach die für die Anatomie erwachsener Schnek- 
ken so bedeutsame Torsion ursprünglich als larvale, einen Rückzug 
des Veligers in die Schale ermóglichende Anpassung zu werten sei, 
weiterer Beweise zu bedürfen. 


3. Schliesslich können bei adult ähnlichen Arten durch Ände- 
rung des Ontogeneseverlaufes sich differierende Entwicklungs- 
stadien, die „conspicuous deviations“ von GARSTANG, herausbilde 1. 
Für diese als „Caenogenesis“ (HAECKEL) ! bezeichnete unabhängige 
Evolution von Larven und Adulttieren bieten die Prosobranchier 
ein klassisches Beispiel. Hier führen ja innerhalb der gleichen 
Gattung oder sogar Art sehr unterschiedliche Embryonalentwick- 
lungen zu adult sehr ähnlichen Formen (vgl. Tab. LVII). Diese u.a. 
schon von Portmann (1955) betonte Tatsache ist beim Kapseltyp 
stärker verwirklicht als bei Arten mit pelagischen Veligern (vgl. 
Rıssec 1937). Die Prosobranchier zeigen deshalb besonders ein- 
drücklich, dass die Ontogenese nie rein auf den Adultzustand aus- 
gerichtet ist und innere ontogenetische Anpassungen hinzutreten. 
So wirken sich grössere Dotter- und Eiweissmengen entscheidend 
auf den Verlauf der Gesamtentwicklung aus. Als Anpassung ans 
embryonale Medium kommt es zusätzlich zur Interpolation von 
larvalen Organen, welche den Begriff der „umwegigen Entwick- 
lung“ von Nauck treffend illustrieren. Solche Organe können 
sekundär, teilweise unter Funkt*onswechsel, ans neue Milieu ange- 


1 Vgl. Nauck (1931): ” umwegige Entwicklung “. — De Beer: " dissimi- 
lar youngs — simular adults “. 


Rev. SUISSE DE Zoor., T. 73, 1966. 53 
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passt werden. So wird etwa das Velum als Schwimmorgan des 
freien Veligers bei einigen Kapselformen in den Dienst der Nähr- 
eierdrehung gestellt, wobei die sonst Mikroplankton transportie- 
rende Futterrinne zur Weiterleitung von Dotterplättchen verwendet 
wird. Auch die Cilien der für den embryonalen Stoffwechsel so 
wichtigen Hautvakuolenzellen der Kopfblase können der Nähr- 
eierdrehung dienen. 

Von Anfang an angelegte Adultorgane werden unter morpho- 
logischen Veränderungen teilweise beim Abbau der embryonalen 
Nährstoffe mit verwendet, wie der verbreiterte, stark dehnbare, bei 
Fusus mit einer transitorischen Verschlussmöglichkeit versehene 
Oesophag oder der embryonal in die mechanische Zerkleinerung der 
Dotterplättehen eingespannte Enddarm, welcher bei Buccinum 
eine spezielle Enddarmblase ausgebildet hat. 

Die eben skizzierte Eigengesetzlichkeit in den Ontogenesen der 
Prosobranchier lässt die so häufig propagierte Annahme der Rekapi- 
tulation in manchen Beziehungen als fragwürdig erscheinen !. 
Diese Feststellung gilt auch in höherem systematischen Rahmen, 
indem etwa -mit Ausnahme der Anlage der molluskentypischen 
Organe (Statocyste, Schalendrüse, etc.) — keine Ähnlichkeiten 
zwischen der Gastropoden- und Cephalopodenontogenese mehr 
bestehen (vgl. p. 792 ff). 

Die in den Evolutionstheorien stark beachteten Änderungen des 
Ontogenesetempos wirken sich bei Schnecken kaum auf die End- 
zustände aus. Die Ansicht LEmcHE’s, dass es sich bei den Pteropo- 
den um neotene, d.h. in Bezug auf ihre Formbildung gegenüber den 
Gonaden retardierte Opisthobranchierlarven handle, dürfte kaum 
zutreffen. Zudem sind auch alle Opisthobranchier, welche als noch 
mit larvalen Cilienkränzen versehene Jungtiere geschlechtsreif 
werden 2, bereits in Metamorphose oder haben diese schon beendet. 
Sıe fallen somit nicht unter den eigentlichen Begriff der Neotenie, 
welcher ein klar abgegrenztes, in der Entwicklung stillstehendes 
Larvenstadium mit der Fähigkeit zur Fortpflanzung erfasst. 


1 Und zwar sowohl in der Fassung des biogenetischen Grundgesetzes 
(Hecke. 1866: Die Ontogenese ist die kurze und schnelle Rekapitulation der 
Phylogenese) als in der auch von Rostanp übernommenen Formulierung 
K. E. von Bazn's (1828: Der Embryo einer höheren Tierform ist nie einer 
anderen Tierform gleich, sondern nur ihrem Embryo). 

2 Clione flavescens und Dexibranchaea ciliata (PELSENEER 1935). — Auch 
neukaledonische Arten sind schon nach 10 bis 11 Tagen matur (RisBEc 1928). 
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B. Zum Problem der Metamorphose 
und des Entwicklungmodus 


Die Metamorphose ıst durch das Vorkommen von auf Embryo- 
nalstadien folgende, als „Larven“ zu bezeichnende Entwicklungs- 
stufen charakterisiert. Diese unterscheiden sich von den ersteren 
durch besondere transıtorische „Larvenorgane“; deren Funktion 
fällt in diese Entwicklungsstufe. Ausgenommen sind davon die 
transitorischen Zusatzeinrichtungen, welche in Beziehung zur 
Abhängigkeit von den Eltern stehen (vgl. GEIGY-PoRTMANN). — 
Die Metamorphose als stets mit einem Formwechsel verknüpfter 
Prozess umfasst damit den Abbau larvaler Organe und den Neu- 
aufbau adulter Organe, welcher in Form von embryonalen Zell- 
haufen 1 schon lange vorbereitet sein kann. Daneben bleiben die 
larvo-adulten Organe bestehen; sie können aber, wie gerade die 
Prosobranchier es illustrieren, beträchtlichen Veränderungen unter- 
worfen sein. 

Die Herausbildung einer Larve ist bei Gastropoden fast immer ? 
mit einem Milieuwechsel und damit mit einer Änderung von 
Ernährungs- und Bewegungsform kombiniert, sei es der Wechsel 
von der planktontischen zur benthischen Lebensweise bei Arten mit 
Veligern oder der Uebergang von der Kapselflüssigkeit zum freien 
Leben bei Kriechstadien *. Im ersteren Fall hat die unabhängig von 
der Phylogenese spielende, lokomotorische Anpassungen erfordernde 
Larvenperiode zusätzlich die Aufgabe einer weiten Verbreitung der 
Art übernommen. Auch die Anpassungen von larvo-adulten Orga- 
nen an besondere embryonale Ernährungsbedingungen (z.B. Mittel- 
darmdrüse) sind autonom. 

Bei den Opisthobranchiern und den planktontischen Proso- 
branchier-Veligern wurde das Vorkommen der hier postembryonal 
ablaufenden Metamorphose nie bestritten. Dagegen wird noch 


! Von PoRTMANN-SANDMEIER bei Prosobranchiern mit den Imaginal- 
scheiben der Insekten verglichen. 

2 Ausser bei Hetero- und Pteropoden. 

3 Infolge der besonderen Milieu-Anpassungen ist die Metamorphose bei 
parasitischen Prosobranchiern (Enteroxernos, Parenteroxenos, Entocolax; vgl. 
DE BONNEVIE, VANEY, SCHWANWITSCH, IVANOV u.a.) besonders kompli- 
ziert. 
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heute manchmal die Ontogenese der im Kriechstadium schlüpfen- 
den (—éclosion ephilicimorphe (PELSENEER 1935)) Kapselformen 
der Prosobranchier als direkte Entwicklung (développement con- 
dens& (PELSENEER)) bezeichnet. Es werden aber, wie unsere Studie 
detailliert zeigt, beim Kapselleben die morphologischen Verände- 
rungen nicht nur nicht ausgelassen, sondern durch die besonders 
stark entwickelten Larvalorgane 1 noch kompliziert. Die zusätz- 
lichen Ernährungsformen bringen sogar bei manchen Arten die 
Einschaltung eines von einer Heterochronie der Entwicklung 
gefolgten Fress-Stadiums. 

Entgegen einer weit verbreiteten Auffassung schliesst also der 
Dotter- oder Eiweissreichtum die Metamorphose nicht aus, son- 
dern verlär gert sie sogar noch. Damit wird auch For bestätigt, der 
bei Formen mit langer Entwicklungszeit besonders intensiv aus- 
gebaute Larvalorgane forderte. Freilich verläuft die Metamorphose 
der Kapselformen ? sukzessive und ohne Krise (Franc 1940) und 
ihre Rolle als Verbreiter der Art fällt dahin. 

Mit Recht hat daher Portmann (1955) von einer verborgenen 
Metamorphose (métamorphose abritée) gesprochen; besonders bei 
Pulmonaten wird für die innerhalb der Eihüllen durchlaufene Lar- 
venphase auch der von JEzıkow stammende Begriff der Krypto- 
metabolie verwendet. 

Bei Land- und Süsswasserformen (bei Pomatias und den Pulmo- 
naten) wird zwar kein oder ein stark abgeändertes Veligerstadium 
ohne typisches Larvalherz und Larvalnieren ausgebildet; dafür 
treten andere hochspezialisierte Larvalorgane auf, welche nach 
Carrick keine Wiederholung der primitiveren Veligermerkmale 
mehr gestatten. So fehlt das Velum oder ist schwach entwickelt; 
dafür werden die Kopf- (bzw. cephale Masse bei Pomatias) und 
Fussblase (Podocyste) besonders umfangreich. Die Larvalnieren 
sind durch transitorische Urnieren ersetzt, und die Muskelent- 
wicklung ist stark retardiert, was sich auch auf den Verlauf der 
Torsion auswirkt. Obwohl hier die Adultform auf ,,direkterem“ 
Wege (=,,gradual assumption“ des adulten Aussehens (CARRICK)) 
erreicht wird, muss entgegen der Ansicht Carrick’s von einer 


1 Nur einige Prosobranchier mit Kapselentwicklung zeigen kein oder nur 
ein schwach entwickeltes Velum (Crepidula adunca, Littorina littoralis). 

? Diese erfolgt bei Prosobranchiern ófters bei ins Innere der Mantelhóhle 
zurückgezogenen Embryonen. 
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Metamorphose gesprochen werden. Wie bei den marinen Proso- 
branchiern erfolgen auch hier postembryonal noch grössere Verän- 
derungen, wie der Ausbau der Schale und der Gonaden, teilweise die 
Beendigung der Torsion, sowie Veränderungen in den Körperpro- 
portionen. 

Als ein Charakteristikum der Entwicklung der Kapselformen 
(mit kriechendem Schlüpfstadium) sind die relativ häufig auftre- 
tenden Missbildungen (vgl. etwa von ERLANGER 1893) ! und im 
besonderen die grossen individuellen Entwicklungsunterschiede von 
Embryonen der gleichen Eikapsel ? zu nennen. 

Bei den Prosobranchiern verläuft die Metamorphose sehr unter- 
schiedlich, so in zeitlicher Beziehung, indem sie bei den frei- 
schwimmenden Veligern postembryonal und in einzelnen Fällen 
sehr rasch abläuft 3, dagegen sich bei Kapselformen über Wochen 
hinziehen kann. Bei intrakapsulärer Entwicklung kann die Meta- 
morphose schon während der Embryonalperiode weitgehend 
abgeschlossen sein oder aber sich noch weit in die Postembryonal- 
zeit hinein erstrecken. Diese Tatsache weist auf die relative Bedeu- 
tungslosigkeit des Schlüpfmomentes bei Prosobranchiern hin, 
welcher ähnlich wie etwa bei Araneiden (vow ORELLI-SCHUETZ) 
ohne Einfluss auf den in sich autonomen Entwicklungsgang zu 
sein scheint. 

Die unterschiedlichen Formen der Metamorphose, wie sie nur 
schon innerhalb der Prosobranchier verwirklicht sind, halten den 
Wunsch nach einer Neu-Klassierung der tierlichen Metamorphosen 
wach *. Diese Forderung wird durch die Entwicklungssituation der 
Tintenfische bestärkt; bei ihnen weist der von einer pelagischen 
Jugendphase gefolgte Ontogenesemodus metamorphosehafte Vor- 
gänge auf (vgl. Fioronı 1964), welche in ihrer morphologischen 


1 Z.B. Cassidaria, Murex, Nucella, Buccinum, Bithynia, Viviparus, 
Neritina, Planorbis. 

2 Diese von uns bestätigte Tatsache wurde schon von von ERLANGER 
(1892), HOFFMANN, GLASER und RisBEc (1937) hervorgehoben. — Auch bei 
Tintenfischen sind die individuellen Varianten beim dotterreichen Typ grösser 
(FioRONI 1964). 

3 Z. B. Firoloides desmaresti und Carinaria mediterranea (Franc 1949). 
Auch die Umwandlung der Echinospira-Larven erfolgt krisenhaft. 

4 Dies ist bei den Insekten, wo die ursprüngliche Gliederung in Hemi- und 
Holometabola inzwischen verfeinert worden ist, bereits geschehen (vgl. etwa 
WEBER). — Wir werden auf das Problem der Metamorphose in einer späteren 
Studie noch zurückkommen. 
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Wertigkeit stark von den Prosobranchierverhältnissen differie- 
ren !. 

Unsere Kenntnisse über die Faktoren, welche den Ontogenese- 
modus, d. h. den Typ mit planktontischer Larvalphase, bzw. die 
Form mit kriechendem benthischem Schlüpfstadium bestimmen, 
sind noch sehr lückenhaft. Jeder Erklärungsversuch wird nur schon 
durch die Tatsache erschwert, dass bei nahe verwandten und sich 
auch ökologisch nahe stehenden Formen schon die unterschiedlich- 
sten Entwicklungsweisen verwirklicht sind (Tab. LVII). 

Die zum Kriechstadium führende Embryonalentwicklung kommt 
speziell bei viviparen Arten ? und dotterreichen Eiern vor, wobei 
häufig noch zusätzliche extraembryonale Nährstoffe (Eiweisse, 
Nähreier, Placentabildung bei Veloplacenta) hinzutreten können. 
Freilich bestehen zahlreiche Ausnahmen (vgl. Tab. XVIII) von der 
durch Knupsen aufgestellten Regel, wonach kleine Eier (unter 200u 
Eidurchmesser) ausschliesslich eine pelagische, grosse Eier über 
400 u) dagegen keine planktontische Entwicklungsphase durch- 
machen sollen. 

TuonsoN (1936ff) hat den ökologischen Bedingungen des 
Biotopes einen grossen Einfluss auf den Verlauf der Embryonal- 
entwicklung zugeschrieben. Nach ihm besteht ein intensiverer 
Zusammenhang zwischen Ontogenese und Ökotypus als zwischen 
Embryonalentwicklung und systematischer Stellung. Ein Schlüpfen 
im Kriechstadium kommt besonders in den arktischen und antark- 
tischen Gebieten 3 (wo die Eier kleiner sind als in der Arktis), in der 


! Auch das Problem von Früh- und Spätlarven bedarf der Klärung. So 
weist etwa die von GEIGY-PoRTMANN als Frühlarve bezeichnete Trochophora 
bei Mollusken analog wie der Veliger bereits gruppentypische Merkmale auf. — 
Die indirekte Entwicklung mit Sekundärlarve (Veliger) geht bei vielen Proso- 
branchiern in eine Entwicklung mit abhängigen Larven (Eiweiss, Nähreier, 
Macromeren) über, wobei hier entgegen der Annahme von GEIGY-PORTMANN 
die transitorischen Organe keineswegs abgeschwächt sind. 

2 Als Ausnahmen sind etwa Planaxis sulcatus (RisBec 1935) und Littorina 
angulifera (LEBouR 1945) zu nennen. 

3 Vgl. die %-Zahl der Arten mit pelagischer Entwicklung 

(nach THorson 1940): 0% in Ostgronland 
10% in Ost-Island; 30% in Süd-Island 
40% auf den Faröer-Inseln 
64%, auf den Britischen Inseln 
65% in Dänemark 
75% im Iranischen Golf 
57%, in Neukaledonien (ohne Berücksichti- 
gung verschiedener ”ungeklärter“ Arten). 

An der westafrikanischen Küste besitzen 69% der Arten eine pelagische 

Jugendphase (KNUDSEN). 
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Tiefsee, in der Gezeitenzone 1 und bei Land- und Süsswasserformen 
vor. 

Freilich gilt es, die wirkenden Selektionsfaktoren von Fall zu 
Fall noch zu finden.- Als Ursache für die fehlende planktontische 
Phase in den polaren Regionen werden von THorson etwa die 
für einen Veliger zu tiefen Temperaturen und das spärliche Futter 
geltend gemacht. Es ist nun aber das Kaltwasser besonders reich an 
Phytoplankton. Uns scheint daher eher die grosse Zahl von Nah- 
rungskonkurrenten ein Aufkommen von Veligern zu verhindern, 
welch letztere sich dafür im plankton- und damit feindarmen Warm- 
wasser halten kónnen. 

Das seltene Vorkommen von Veligern im Süsswasser wird von 
WESENBERG-LUND dadurch erklärt, dass ein Veliger hier kaum 
schwimmen kónnte. Zudem werden hier die Dotterreserven besser 
ausgenützt; mit der einem Süsswasser-Kriechstadium zur Ver- 
fügung stehenden Dottermenge kónnte im Meer nur die Stufe des 
planktontischen Veligers erreicht werden (THorson). 

Abschliessend sei die Frage nach dem ursprünglicheren der 
zwei heutigen Entwicklungstypen der Gastropoden (mit freischwim- 
mendem Veliger, bzw. schlüpfendem Kriechstadium) gestellt. Auf 
Grund unserer Befunde scheint uns? entgegen den für eine ursprüng- 
lich „direkte“  Molluskenentwicklung? plädierenden Theorien 
(RIEDL, vgl. auch PonrTMANN 1960) der Modus der indirekten Ent- 
wicklung mit freier Larvenphase als ursprünglicher. Fast alle 
Opisthobranchier und manche Prosobranchier entwickeln sich mit 
planktontischen Larven. Auch bei Kapselformen, welche besonders 
bei Mesogastropoden und Stenoglossen stark spezialisierte Ent- 
wicklungsstadien hervorgebracht haben, kommt das Veliger- 
Stadium intrakapsulär noch vor *. Selbst bei den stark abgewandel- 
ten Landformen finden sich noch Anklänge an den Veliger. Frei- 
schwimmende Larven sind auch unter den primäreren Mollusken- 
gruppen 5 (Polyplacophora, Aplacophora), den Scaphopoden und 


! Auch die Opisthobranchier durchlaufen in der Gezeitenzone nur eine 
kurze pelagische Phase (THoRSON 1936). 

2 Vgl. auch Cover (1897). 

? Es muss in diesem Zusammenhang nochmals betont werden, dass es 
bei Gastropoden eine "direkte Entwicklung * gar nicht gibt. 

* Hier kónnte von Rekapitulation gesprochen werden ! 

5 Freilich ist hier noch nicht erwiesen, ob es sich nicht um sekundär stark 
abgewandelte Formen handeln kónnte. 
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vielen Muscheln verbreitet. Innerhalb der Gastropoden sind die 
freien Veliger einfacher gebaut als die Kriechstadien. 

Auch in evolutiver Hinsicht bringt die primär planktontische 
Entwicklung entscheidende Vorteile. Sie gestattet trotz kleinen 
Elterntieren die Produktion einer grossen Zahl kleiner Eier. Die 
nach einer kurzen Entwicklungszeit schlüpfenden Veliger sichern 
eine weite Verbreitung der Art und damit die Besetzung ókolo- 
gischer Nischen. — Im Gegensatz dazu sind die im benthischen 
Kriechstadium schlüpfenden spezialisierteren Arten auf ein engeres 
Biotop beschränkt. 

Schliesslich deuten die Befunde an Cephalopoden (vgl. Frononr 
1964) ebenfalls auf die Ursprünglichkeit der dotterarmen, auch hier 
mit einer planktontischen Phase verkoppelten Entwicklung hin. 
Innerhalb der einzelnen Gruppen! sind die mit dotterreichen Eiern 
ausgestatteten Formen höher cerebralisiert als die kleineiigen Arten 
(Winz). 


C. Zur Beziehung zwischeu dem Entoblast 
und den embryonalen Nährstoffen 


Das vorhergehende Kapitel wies bei allen Gastropoden auf das 
Vorkommen von Larvenstadien und damit einer Metamorphose hin. 
Die Bedingungen des Larvenlebens erfordern die Ausbildung 
spezieller larvaler Organe und besonders bei Kapselformen noch 
zusátzliche Anpassungen des gesamten Darmtraktes an die embryo- 
nalen Nährstoffe. Bei den Prosobranchiern werden ja mit Ausnahme 
der zur Eiweissaufnahme spezialisierten cephalen Masse von 
Pomatias alle extraembryonalen Nährstoffe mit dem Stomodaeum 
verschlungen und im entodermalen Mitteldarm und seinen Anhän- 
gen gespeichert und resorbiert. Auch der Protolecith liegt vor- 
wiegend in den Entoblastzellen. Daher wirken die während der 
Embryonalentwicklung zur Verfügung stehenden Nährstoffe, selbst 
wenn man von der schon mehrfach geschilderten Retardierung fast 
aller Entwicklungsprozesse bei nährstoffreichen Keimen absieht, 
sich besonders auf den Bau des Entoblastes aus. 


1 Octopoda: Argonauta > Eledone und Octopus 
Teuthoidea: Architeuthacea — Loliginidae 
Sepioidea: Sepiolidae > Rossia > Sepia 
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Der unterschiedliche Protolecithgehalt manifestiert sich im 
Grössenverhältnis zwischen Macro- und Micromeren und im Ver- 
lauf der Gastrulation. Mit Ausnahme des extrem dotterreichen 
Fulgur (Abb. 83) werden dabei weder die Lokalisation der Organ- 
anlagen noch die holoblastische, totale Spiralfurchung beeinflusst. 
Während der Bildung des Mitteldarmes wird der Protolecith ent- 
weder bald resorbiert oder aber als transitorischer entoblastischer 
Dotterspeicher (Macromere(n)) vom Bildungsentoblast isoliert. — 
Auf das Problem des transitorischen Entoblastes bei Mollusken 
wird später noch zurückzukommen sein (vgl. pg 791). 

Die Aufnahme extraembryonaler Nährstoffe (Eiweisse, Nähr- 
eier), besonders wenn diese auf eine kurze aber intensive Schling- 
phase beschränkt ist, wirkt sich, je nach dem Zeitpunkt der Bewäl- 
tigung, mehr oder minder hemmend auf die histologische Differen- 
zierung des Darmtraktes aus. Dagegen gestattet die Verkoppelung 
von ursprünglich für andere Funktionen gebauten Organen mit der 
Ernährung t ein Parallelgehen von Entwicklung und Nahrstoff- 
versorgung. 

Bei der Bewältigung von Dottersubstanzen und Eiweissen dient 
der Mitteldarm, aus dem sich später der Magen bildet, besonders zur 
Speicherung (Nähreier !). Er bleibt histologisch — mit Ausnahme 
der frühen Ausbildung von Cilien- und teilweise von Drüsenzellen — 
lange undifferenziert. Seine Cilien sorgen für die Zirkulation der 
Nährsubstanzen, was analog für die Wimperzellen des Enddarmes 
gilt. Die teilweise in blasigen Erweiterungen oder einer spezialisierten 
Enddarmblase gelegenen Cilien tragen speziell bei Nähreierformen 
auch zur mechanischen Zerkleinerung der Dottersubstanzen bei. 

Im Vergleich zum Mitteldarm ist, wenn man von den hoch- 
gradig spezialisierten Speicherzellen im Albumensack von Fusus ?, 
der als Protolecithspeicher zu deutenden Lebermacromere von 
Trophon und den ins Leberlumen transportierten Nahrungsstoffen 
absieht, die Speicherfunktion der Mitteldarmdrüse gering. Dagegen 
spielt diese eine dominierende Rolle als Resorptionsort (Verdau- 
ungsort) der gelösten embryonalen Nährstoffe. Dabei werden die 
Eiweiss- und Dottervakuolen der Mitteldarmdrüse, welche sich bei 


1 Beispielsweise wird das Velum zur Drehung, bzw. mechanischen Zer- 
kleinerung der Nähreier herangezogen. 

2 Die Zellen der Mitteldarmdrüse der Pulmonaten zeigen analoge Ver- 
hältnisse. 
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Fusus erst sekundär auf Kosten der Speicher- und Sekretzellen 
herausbilden, schon früh in die Nährstofiresorption einbezogen. 

Die hier nur erwähnte, in den vorhergehenden Kapiteln dieser 
Studie ausführlich dokumentierte Beziehung der Mitteldarmdrüse 
(Leber) zum Abbau der embryonalen Nährstoffreserven ist nicht 
nur für die Gastropoden typisch. Wie im folgenden einige Beispiele 
illustrieren sollen, kommen nicht nur bei den übrigen Mollusken- 
Klassen. sondern auch bei ganz anderen Tierstämmen ähnliche Rela- 
tionen vor, welche in Anbetracht der sehr grossen anatomischen 
Unterschiede der Embryonen im Einzelnen natürlich viele Besonder- 
heiten aufweisen. 

So wird etwa bei Tintenfischen (Tab. LIV) die Leber! erst 
während der späten Embryonalperiode in die Dotterresorption 
eingeschaltet. 

Bei Spinnen (vgl. von ORELLI-ScHÜTZ) wird der Protolecith 
durch die vom Cumulus, teilweise wahrscheinlich auch direkt aus 
dem Blastoderm stammenden Vitellophagen (unter Vakuolen- 
bildung in deren Plasma) aufgenommen. Diese Vitellophagen lagern 
sich gemeinsam mit den aus vier diffusen Entoblastanlagen aus- 
gewanderten Entoblastzellen an die durch mesodermale Ein- 
stülpungen vorgebildeten Lebersepten an und bilden später die 
Fermentzellen. 

Auch bei Insekten — wo freilich eine Mitteldarmdrüse fehlt — 
können die Dotterzellen (die primären als zurückgebliebene Furch- 
ungskerne, die sekundären als vom Blastoderm oder gar vom Ento- 
blast abgegebene Zellen) teilweise Anteile des definitiven Mittel- 
darmepithels aufbauen (vgl. u.a. WEBER). 

Nach der Gastrulation bildet der Dotterentoblast bei decapoden 
Krebsen (Astacus) sekundäre Dotterpyramiden ?. Diese wachsen 
unter Volumenzunahme in dorsaler Richtung vor und nehmen dabei 
mit der Zeit allen Dotter in sich auf. Nach diesem Prozess der sekun- 
dären Dotterfurchung bilden sie später Mitteldarm und Mittel- 
darmdrüse (vgl. etwa REICHENBACH). — Bei anderen Arten (Eupa- 
gurus, Crangon) wird dagegen der Dotter amoeboid von isolierten 
Vitellophagen durchwandert (SoLLAUD, KRAINSKA), welche später 


1 Bei Tremoctopus und Eledone, wo der innere Dottersack fehlt, hat die 
Leber keinen Anteil an der Dotterverdauung (SacaRRAO 1960). 

? Im Gegensatz dazu werden die Furchungszellen als primäre Dotter- 
pyramiden bezeichnet. 
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ebenfalls am Aufbau definitiver Darmteile beteiligt sind. Ähn- 
liche Beziehungen bei weiteren Krebstypen sind in neuester Zeit 
durch SIEWING zusammengefasst worden. 

Als Wirbeltier-Beispiel seien schliesslich die Teleostierkeime 
(vel. Kunz) genannt, bei welchen der den Dotter, Öltropfen und 
ein syncytiales Dotterentoderm enthaltende Dottersack entgegen 
den Selachiern keinen Dottergang besitzt und ein rein venöses, aus 
der Leber stammendes Gefässnetz 1 aufbaut. Je nach dem Zeit- 
punkt des Auswachsens des Cöloms in den extraembryonalen 
Raum grenzt die links vorwachsende Leberanlage direkt an den 
Dottersack (Perca mit später Cölom-Auswachsen) oder ist durch 
eine doppelte, später teilweise auf eine Schicht reduzierte Splanch- 
nopleura (Pterophyllum, Lebistes, Coregonus) von diesem getrennt. 
Die Leber lagert nach dem ersten Drittel der Entwicklungszeit 
Glykogenreserven ein, welche noch vor dem Fressen fremder 
Nahrung wieder abgebaut werden. — Der Kontakt der Leber mit 
dem Dottersack ist freilich locker, und die Frage, ob die Tele- 
ostierleber direkt Dotter resorbieren kann, ist noch ungelöst. 

Wir beschränken uns auf diese wenigen Beispiele, welche immer- 
hin die weit verbreiteten, in den einzelnen Fällen sehr unterschied- 
lichen Beziehungen der Leber (bzw. Mitteldarmdrüse) zum Abbau 
der embryonalen Nährstoffe genügend illustrieren dürften. 


D. Vergleich der zwei Hauptiypen dotterreicher Entwicklung 
bei Mollusken (Prosobranchia-Cephalopoda) 


Die oft versuchte Parallelsetzung ? der dotterreichen Proso- 
branchierembryonen mit Cephalopodenkeimen kann auf Grund 
der in dieser Arbei geschilderten Befunde neu kritisch durchleuchtet 
werden š. 

Die Autoren, welche die dotterreiche Prosobranchier-Ent- 
wicklung als holomeroblastische Zwischenstufe betrachten, gehen 


1 Bei Pterophyllum und Lebistes strömt das gesamte venóse Blut durch 
den Dottersack. 

2 Vgl. u.a. BoBRETZKY, LANKESTER, BLocH (der Eiweiss-Sack der Pulmo- 
naten entspricht dem Dotterentoblast) und die weitere Literaturangaben brin- 
genden Arbeiten von NAEF, SAcAnRÁO und PoRTMANN (1960). 

3 Vgl. dazu auch die Tab. LV, in welcher die wichtigsten Unterschiede in 
der Ontogenese der Cephalopoden und der Gastropoden zusammengefasst sind. 
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von den auch bei Prosobranchiern vorkommenden transitorischen 
Entoblast-Bezirken (Macromeren, Eiweissack) aus. Auch Fulgur 
(vgl. ConkLın 1907) gilt als Übergangsstadium, indem seine Macro- 
merenkerne sich ohne gleichzeitige Plasmafurchung noch weiter 
teilen, wodurch ein oft mit dem Dottersyncytium der Tintenfische 
homologisiertes Macromerensyncytium entsteht. Basierend auf 
diesen Tatsachen wird eine praeadaptive Trennung in zwei Ento- 
blastbezirke (u.a. SacarrAo 1953, 1962) postuliert, welche einer 
Vermehrung des Dottergehaltes vorangehen würde; damit ent- 
stünde die Meroblastie vor der Erreichung des Dotterreichtums. 

Nach unserer Ansicht übersieht diese Theorie, dass sowohl 
ontogenetisch als funktionell keine Übereinstimmung zwischen den 
Prosobranchier- und den Cephalopodenkeimen besteht. Die beiden 
Klassen besitzen völlıg andere spezifische Beziehungen zwischen 
Furchung und Dotter. Zudem müssen ausser der unterschiedlichen 
Furchung die sich schon auf die Kipolarität auswirkenden diffe- 
rierenden Beziehungen zwischen den Eiachsen und den Symmetrien 
des definitiven Tieres (vgl, SacarrAo 1962) mit berücksichtigt 
werden. Bei den Prosobranchiern haben zudem Torsion und Volu- 
tion, die den modernen Tintenfischen (mit Ausnahme der Spiru- 
laschalen) fehlen, grossen Einfluss auf die organogenetischen Pro- 
zesse. 

Wir gehen von der Furchung aus, welche bei Prosobranchiern, 
wie bei allen Gastropoden, stets den ganzen Dottervorrat mit ein- 
bezieht. Selbst Fulgur, welcher dotterreichere Eier als verschiedene 
Cephalopoden besitzt 1, furcht sich gastropodengemäss nach dem 
Spiraliermodus. Zwar wird der Protolecith bei dotterreichen Formen 
durch die Bildung von einer bis vier, fast allen eigenen Dotter ent- 
haltenden Macromeren relativ früh von den weiteren Furchungs- 
schritten ausgeschlossen. Doch bilden die Macromeren auf jeden 
Fall zuerst einen wesentlichen Teil der Mitteldarmwand. Dies gilt 
selbst für die Embryonen von Fulgur, welche wáhrend der Gastru- 
lation keimscheibenähnlich verteilte Organanlagen (Abb. 83) auf- 
weisen. 

Eine Isolierung der Macromeren vom Mitteldarm erfolgt, 
wenn überhaupt, erst nach der Furchung. — Der endgültige Abbau 


! Vgl. die Eidurchmesser: Fulgur 1,7 mm; Todarodes 0,8:1,0 mm, Illex 
0,9:1,1 mm, Alloteuthis 1,0: 1,3 mm, Loligo 1,6:2,2 mm, Argonauta 0,6: 0,8 mm, 
Tremoctopus 0,9: 1,5 mm, Octopus vulgaris 1,0: 1,8-2,0 mm. 
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des Dotters setzt erst spät nach dem Aufbau des definitiven Mittel- 
darmes ein. Der transitorische Entoblast hat dabei — wenn man 
von der zudem umstrittenen Rolle der Macromerenkerne beim 
Dotterabbau absieht — im wesentlichen nur Speicherfunktion; die 
Resorption wird durch den definitiven organogenetischen Mittel- 
darm besorgt. 

Bei den Cephalopoden entsteht durch die discoidale Partial- 
furchung eine vielzellige Keimscheibe. Aus deren peripheren Macro- 
meren (=Dotter- oder Randzellen) proliferieren als Blastokonen 
bezeichnete Zellstránge, welche in der Folge die spáter zu einem 
Dottersyncytium verwachsenden Dotterepithelzellen (=Vitellus- 
kerne, Dotterentoblast) bilden (vgl. z.B. VIALLETON, LANKESTER 
u.a.). Dieser transıtorische Entoblastbezirk tritt somit vor der Bil- 
dung der Keimblätter auf. 

Im Gegensatz zu den Gastropoden ist das zur Dotterverarbei- 
tung spezialisierte Dotterepithel vollständig vom übrigen, die Mittel- 
darmanlage bildenden Entoblast (vgl. u.a. WATASE, VIALLETON, 
KonscHELT) getrennt. Damit im Zusammenhang ergibt sich eine 
völlig andere, teilweise als cryptomer (TEICHMANN, NAEF) bezeich- 
nete Gastrulation !, die Abkehr von der Spiralfurchung und die 
erst nach der Gastrulation erfolgende Mitteldarmbildung. Im Verlauf 
der weiteren Entwicklung umwächst der Embryo keimscheibenartig 
die ungefurchte, als Protolecith zu bezeichnende Dottermasse; auch 
der definitive, aus einer „Entodermplatte“ entstehende Mitteldarm 
wächst von aussen her und anabhängig um den Dotter herum vor. 
Die Embryonalanlage umfasst nicht voll den Vitellus, was analog 
wie bei dotterreichen Wirbeltier-Ontogenesen zur Bildung eines 
äusseren, als einziges Dotterresservoir dienenden extraembryonalen 
Dottersackes führt. 

Im Gegensatz zu den Prosobranchiern spielen bei der embryo- 
nalen Nährstoffbewältigung der Cephalopoden die Blutgefässe 
(teilweise von transitorischer Natur) und die Mundfeldmuskulatur 
(vgl. Tab. LIV ff) eine dominierende Rolle. 

Bei Prosobranchiern lassen sich zudem sukzessive Stufen der 
Macromerenevolution herleiten (vgl. pg 759)?, welche ausnahmslos 


1 Auf die Problematik der Cephalopodengastrulation (vgl. SacarrAo 
195211) kann hier nicht näher eingegangen werden. 

? Davon unabhängig hat auch der Dottersack der Cephalopoden eine 
eigene Evolution durchgemacht (vgl. u.a. SacannÁo 1952 ff und Tab. LVI). 
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mit dem Spiraliertyp verhaftet bleiben. Selbst Fulgur — - dessen zu- 
sätzliche Kernteilungen scheinen im Sinne der Kern-Plasmarela- 
tion im Zusammenhang mit der riesigen Dottermenge zu stehen — 
liesse sich in dieser Reihe anordnen, wo ja auch Verschmelzungen 
von ursprünglich getrennten Macromeren vorkommen. 

Abgesonderte Macromeren finden sich nur bei Formen mit 
reichen zusätzlichen extraembryonalen Nährstoffen (Erweisse, 
Nähreier), welche bei Prosobranchiern die Rolle des umfang- 
reichen Gephalopoden-Protolecithes übernehmen. Wir betrachten 
daher dıe Dottermacromeren nicht als Vorstufen zum Dotterento- 
blast der Gephalopoden, sondern als spezifische Anpassung an diese 
Zusatznährstoffe. Sie gestattet eine zeitweilige Ausschaltung des 
Protolecithes und damit eine ungestörte Bewältigung der extra- 
embryonalen Nährmassen. 

Trotz des Fehlens einer Zwischenform bestehen aber in beiden 
morphologisch so verschiedenen Ontogenesetypen Gemeinsam- 
keiten, welche auf dem wiederum auf sehr unterschiedlichen Quellen 
beruhenden Nährstoffreichtum basieren: 


1. Die Entwicklungsretardierung, welche sich freilich zu unter- 
schiedlichen Zeitpunkten manifestiert, ist bei Cephalopoden auf den 
Protolecith, bei den von ihr betroffenen Prosobranchier-Arten 
dagegen auf extraembryonale Nährstoffe zurückzuführen. Sie fehlt 
den nährstoffarmen Prosobranchiern, den Nähreierformen mit 
kontinuierlicher Nährstoffzufuhr (mit Hilfe der velaren Cilien), 
sowie unter den Cephalopoden bei Eledone und Tremoctopus, denen 
ein Innerer Dottersack abgeht. 


ABB. 113. 


Schematische Übersicht der Verdauungsorgane (inklusive Macromeren) des 
Veligers (links) und des Schlüpfstadiums (rechts), sowie der embryonalen 
Nährstoffe von Prosobranchiern. -Durch die Nähreieraufnahme in ihrer 
Entwicklung retardierte Veliger sind durch eine kegelförmige Schale 
gekennzeichnet. Die ungefurchten Nähreier (uniform schwarz) sind von den 
Nähreiern mit Kernteilungen (helle Punkte) und mit Furchung unter- 
schieden. — K: Kannibalismus, Bf: «Bourrelet de fermeture». — 
Dargestellte Arten: Ts: Trophon spec., “K-V“: “Konkrementveliger“, 
Pp: Philbertia purpurea, Lp: Lacuna pallidula, Lo: Littorina obtusata, 
Nm: Nassa mutabilis, Fs: Fusus spec., Pe: Pomatias elegans, Pc: Polinices 
catena, Cs: Cassidaria spec., Ce: Cassidaria echinophora, Nl: Nucella 
lapillus, Os: Ocinebra spec., Pm: Pisania maculosa, Bu: Buccinum undatum. 


u 
b 








796 


PIO FIORONI 


2. Die Entwicklungsreife im Schlüpfmoment ist von der Menge 
der embryonal verfügbaren Nährstoffe abhängig. Analog wie bei 
den Prosobranchiern machen aus kleinen Eiern stammende Cepha- 
lopoden eine planktontische Postembryonalphase durch (vgl. etwa 
Maxcozp und Froroni 1964). 


3. Bei beiden Molluskenklassen sind die individuellen Grössen- 
unterschiede bei nährstoffreichen Ontogenesen umfangreicher (vgl. 
pg 777); sie werden aber bei Cephalopoden erst nach dem Naef’schen 
Stadium XVIII, wo der Dotter ins Embryoinnere gepresst wird, 


manifest. 


TAB. I. 


Übersicht der wichtigsten embryologischen Arbeiten an Prosobranchiern 


Archaeogastropoda : 


Haliotis : 


Fissurella : 


Patella : 


Helcion : 


Acmaea : 


Gibbula 


(Trochus) : 


und 
Verwandte 


Nerita : 
Pila: 


Neritina : 


BouTAN 1885ff, STEPHEN- 
SEN 1924, MuRAYAMA 
1935, Crorts 1938ff 


BouTan 1885, Franc 
1950 
PaTTEN 1886, WILSON 


1904, PELSENEER 1910, 
SMITH 1935, CROFTS 1955, 
Dopp 1957 


BourAN 1898 


BouTrAN 1898, WOoLrson 
1907 


*, SALENSKY 1872, Ro- 
BERT 1902, GERSCH 1936, 
Franc 1950, Gonan-Er- 
SAWY 1963 


Rısgec 1932 
FEgnNANDO 1931, RANJAH 
1942, NAGARAYA 1942 


CLAPAREDE 1857, Brocn- 
MANN 1882, ROGER 1934, 
ANDREWS 1935, BonDe- 
SEN 1940 


Mesogastropoda : 


Viviparus 


(Paludina) : 


LEYD1G 1850, BÜTSCHLI 
1877, RaBz 1883, von 
ERLANGER 1891ff, Tön- 


Ampullaria : 


Lacuna : 
Littorina : 


Pomatias : 
Bithynia : 


Rissoidae : 
Onoba : 
Skeneopsis : 


Homalogyra : 


Rissoella : 


Veloplacenta : 


Vermetus : 


Caecum : 


NIGES 1896ff, DRUMMOND 


1902, OTTO-TONNIGES 
1906, ANDERSEN 1924ff, 
CRABB 1929, DAUTERT 


1929, FERNANDO 1931a, 
VAN CLEAVE-LEDERER 
1932, GoopriıcH 1942ff, 
JOHANNSSON 1951 


SEMPER 1862, FERNANDO 
1931 
* HERTLING 1931 


*, DELSMAN 1914, CAUL- 
LERY-PELSENEER 1910, 
HERTLING 1928ff, LINKE 
1933aff, Wooparp 1942, 
Marcus-Marcus 1963 


CREEK 1951/52 


SARASIN 1883, von ER- 
LANGER 1891bff, SAcH- 
WATKIN 1926, Hess 19551f 


LEBOUR, 1934 
RASMUSSEN 1951 


LINKE 1933, FRETTER 
1947/48 

Franc 1948, FRETTER 
1948 


FRETTER 1947/48 
HuBENDICK 1952 


LACAZE-DUTHIERS 1865, 
SALENSKY 1885 


GETZE 1938 
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Melanudae : RaMAMOORTHI 1955 
Fagotia : ANKEL 1928 

E qis : THorsox 1940a 
Scala : VESTERGAARD 1935 
Entocolax : SCHWANWITSCH 1946 


Parenteroxenos: IvaNov 1949 
Brachystomia: Tuorsox 1946, Rasmus- 


SW 1951 
Capulus: VON ERLANGER 1892a 
Calyptraea : SALENSKY 1872 
Crepidula : Mc Murricu 1886, Conk- 


LIN 1892f, Susuxı 1935, 
Moritz 1938, THORSON 
1940a, CoE 1942, WER- 


NER 1955 

Strombus : ROBERTSON 1958, D’Asa- 
RO 1965 

Heteropoda : Kronn 1856ff, For 1876, 
Fraxc 1949, OwnE 1964 

Polinices 

(Natica): * BoBRETZKY 1877, AN- 

KEL 1930b, HERTLING 
Wet GicLionr 19491, 
Hanks 1963 

Lamellaria : GraRD 1875, LEBOUR 1935 

Erato: LEBour 1933 

Trivia: PELSENEER 1926, Le- 
Bour 1931aff 

Cypraea : PELSENEER 1926ff 

Cassidaria : * VON ERLANGER 1893, 
FIORONI-SANDMEIER 1954 

Bursa: * Fıoronı 1965 

Stenoglossa : 

Murex: * PorTMANN 1926, Rıs- 
BEC 1937, THORSON 
1940a, Franc 1946/47, 
KNUDSEN 1950, STAIGER 
1951, Dupouy 1964, 
PORTMANN-SANDMEIER 
1965 

Trophon : = 

Thais: BuRKENROAD 1931, 
TuonRsoN 1940a 

Nucella : * KoREN-DANIELSSEN 


1851, CARPENTER 1857, 


Urosalpinx : 


Ocinebra : 
Columbella : 


Volutopis : 


Chrysodomus : 


Neptunea : 
Pyrulofusus : 


Pisania: 


Buccinum : 


Fulgur : 


Nassa: 


Ilyanassa : 


Fasciolaria : 


Fusus- 


Mitra : 
Bela: 
Philbertia : 


Conus : 


DELES EIS), PELSE 


NEER 1910, PORTMANN 
1925ff, ANKEL 1937, Ris- 
BEC 1937, PORTMANN- 
SANDMEIER 1965 


Brooxs 1878, HANCOCK 
1956, GANAROS 1958 


* Franc 1940ff 


THorson 1940a, Baccı 
1942, Franc 1943, KNUD: 
SEN 1950 


THORSON 1940 
THORSON 1940 
THORSON 1935ff 
Gonor 1964 


* Franc 1939ff, STAIGER 
1950ff, Dupouy 1964 


*, CARPENTER 1857, Da- 
KPN 141911, PORTMANN 
9250, OSTAIGEROS 195] 
MaARTOJA-PIERSON 1958, 
PoRTMANN-SANDMEIER 
1965 


Mc Murricu 1896, Cox&- 
LIN 1907 


DN DOBRETZEYB 1877! 
HorrMANN 1902, Dimon 
1905, PELsENEER 1910, 
LeBour 1931, VESTER- 
GAARD 1935, THORSON 
1946, ScHELTEMA 1962, 
FIORONI 1965 


MoncaAN 1933ff, CLEMENT 
1952ff 


OsponN 1884ff, Mc Mcn- 
RICH 1886, GLASER 1906ff. 
BURGER-THORNTON 1935. 
Bacci 1947, STAIGER 1950 


*" BOBRETZKY 1877, 
PORTMANN 1932ff 


Franc 1943 
VESTERGAARD 1935 


k, LEBOUR T1932) 3311" 
Franc 1950, Fıoronı 
1965 


Franc 1943, OSTER- 
GAARD 1950, NATARAJAN 
1957, Koun 1961, 1961a 


*: Von uns selbst beobachtete Gattungen. 


Rev. SUISSE DE ZooL., T. 73, 1966. 
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Philbertia purpurea 


Nassa reticulata 


Polinices (Natica) 


Nucella lapillus 


Tap. TE 


Übersicht über die Herkunft der von uns beobachteten Laiche. 


Art 


Trophon spec. 


„Konkrementveliger“ 
(diverse Arten) 





Lacuna pallidula 
Littorina obtusata 


Nassa mutabilis 





Fusus spec. 


Polinices catena 





spec. 


Cassidaria spec. 


Cassıdarıa echinophora 


Murex trunculus 


Murex brandaris 


Ocinebra spec. 


Pisanıa maculosa 


| Buccinum undatum 


Roscoff 








Banyuls 


Banyuls 


Banyuls 


Roscoff 


Roscoff 


Banyuls 


Banyuls 


Roscoff 


Roscoff 


Roscoff 
Roscoff 


Roscoff 


Roscoff 
Roscoff 


Roscoff 
Roscoff 


Banyuls 


Banyuls 


Roscofi 











Meerteil 


au large de Bear 


Herbier zwischen 


St. Cyprien- und 
Canet-Plage 


au large de Béar 


Strand bei Ebbe 
Strand bei Ebbe 


——— o ——— À—————— | ——————————— 


Herbier zwischen 
St. Cyprien- und 
Canet-Plage 


Herbier zwischen 
St. Cyprien- und | 


Canet-Plage 
Strand bei Ebbe 


au large de Béar 


au large de Béar 


Herbier zwischen 
St. Cyprien- und 
Canet-Plage 


Herbier zwischen 


St. Cyprien- und 
Canet-Plage 


óstlich vom Rech 


Lacaze 
au large de Béar 


Küste 
vor Banyuls 


au large de Béar 


Strand bei Ebbe 


au large de Béar 


Anse de Paulilles 











Strand bei Ebbe 


Tiefe in 
m 


60— 80 
10—20 
60—80 

gu 
10—20 
60—80 


| SS | ————————————————ÀM— mm DƏ—A 


Bursa (Ranella) spec. 


SSeS 


60—80 
10—20 
10—20 
500 
60—80 
ca. 
bis 10 
60—80 
60—80 
bis 2 








Substrat 


v.a. Pinnaschalen 


Polinices-Gelege, 
Sepia- Eier, | 
ins Wasser gefallene 
Blätter, Plasticteile, 
Büchsen, etc. 


Pinnaschalen 
v.a. Fucus 
v.a. Fucus 


v.a. Posidonia 
gel. Polinices-Gelege 


v.a. Posidonia 
einmal auf Euden- 
drium 

v.a. Zostera, 
auch andere Algen 


v.a. Microcosmus 
auch: Ascidia mentula 
Pinnaschalen 
Schuhsohlen, 
etc. 


im Sand 


im Sand 


(Ablage 
im Aquarium) 


unter Steinen 


v.a. Microcosmus 
auch: Muschelschalen 


unter Steinen 


unter Steinen 
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Tap u IX. 


Übersicht der Entwicklungsverhältnisse von Philbertia-Arten. 


Schalenlänge (in u) 


























Kapsel- ar | 
Eizahl z | 
Art PUT E pro ee vor der Autor 
(in mm) Kapsel beim Meta- | 
Schlüpfen mor- 
phose | 
Philbertia linearis 200—300 | JEFFREYS 1867 | 
1,5—2 | 60—80 Veliger | 190 960 LEBOUR 1934 a, 1938 | 
51—80 | 240 THORSON 1946 | 
Franc 1946/47 
Philbertia gracilis 3—4 50 Veliger | 240—800 1 760 LEBOUR 1932/33, | 
40—80 (je nach 1934 a, 1938 | 
Eizahl pro 
Kapsel 
variierend) | 
Philbertia purpurea | 4,5—5,0 | 350—400 | Veliger 234 | 770 Franc 1950 
TAB. V. 


Übersicht der Entwicklungsverhältnisse von Crepidula-Arten (nach 
CoNKLIN 1897f, Anker 1924, Isuik1 1936, Morıtz 1939, THORSON 
1940ff, Cor 1949, KNupsEN 1950, WERNER 1955). 


Bei verschiedenen Arten variert die Embryozahl pro Kapsel in Abhängigkeit 

zum Biotop. Von einigen Arten (glauca, onyx, walshi, u.a.) ist gelegentlicher 

Kannibalismus nachgewiesen. Die Schalenlänge im Schlüpfmoment variiert 

teilweise beträchtlich (330-360 u für Crepidula fornicata, 2000-4000 u für 
Crepidula williamsi !). 


Eizahl pro Eidurchmesser 


Kapsel (in u) Schlüpfstadium 











| 
| 





Crepidula fornicata 120—250—400 160—180 Veliger 
plana 130—140 2 
arenata 160 8 
lingulata a= Lo 150 e 
nivea 50—80 130—140 k 
onyx 100—200 192 2 
Crepidula adunca i, 3 400—420 Kriechstadium 
aculeata 8—12 — - 
| glauca 
| (coneexa ) 8—20 280 " 





utorinacea. 


Du. 


ısse einiger 


ltn 


Tap. VI. 
(i 


t der Entwicklungsverh 


? 
€ 


etc) 


Uber 








I 2814]S9.197] 
f ourqeujn V 
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Tas. VII. 


Übersicht der Entwicklungsverhälinisse von Nassa-Arten. 




















Eizahl 
Art pro 
Kapsel 
Nassa incrassata Mehrere 
Nassa pygmaea 40—145 
Nassa reticulata 50—293— 
352 
Nassa obseleto 40—100 — 
150 
Nassa vibex 12—20— 
30 
Nassa mutabilis | 5—16— 
21—27 
Nassa suturalis 1 





Eidurch- 
messer 
(in u.) 


160 


140—150 





160 


160 


500 

























Schlüpf- 
zustand 


Veliger 


Veliger 





Veliger 





Veliger 


Veliger 








Veliconcha 


Wahrscheinlich 
Kriechstadium 


Schalen- 
länge 
im Schlüpf- 
moment 
(in u) 


180—200 


200 


236—280— 
300—361 


a 








Autoren 


LEBOUR 1931 ff 
THORSON 1946 


VESTERGAARD 1935 
LEBOUR 1938 
THORSON 1946 u.a. 


PELSENEER 1910 
ANKEL 1929 
LEBOUR 1931 ff 
THORSON 1946 
Franc 1946/47 
* 





SCHELTEMA 1962 


SCHELTEMA 1962 


BOBRETZKY 1877 
HOFFMANN 1902 
PELSENEER 1910 
ANKEL 1929 

* 







RIsBeEc 1935 
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Ts. IX. 


Übersicht der Entwicklungsverhälinisse von Neritina-Arten (nach 
CLAPAREDE 1857, BLocHMANN 1882, Anprews 1935 und BONDESEN 














1940). 
24. davon wer- 
Art Pr TE den zu Schlüpfstadium Vorkommen und Biotop 
i; p5 Embryonen 
Neritina (Theo- 4—165 1, Kriechstadium | Europa; Siiss- und 
doxus ) fluviatilis selten 2—3 | Brackwasser 
Neritina alticola 60 | 1 Kriechstadium | Jamaica; Meerwasser 
Neritina reclivata 60—80 40 Kriechstadium | Florida; Süsswasser 
(> w. Kan- | 
| nibalismus) 
Neritina virginea | 30—50— Alle Veliger Martinique; Süsswasser 
200 | 
Bc c : | ; 5 
Neritina listeri 90 Alle Veliger Martinique; Süsswasser 
Neritina tesselata 40 Alle Veliger Jamaica; Meerwasser 
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Tapa X. 


Die wichtigsten Unterschiede in der Embryologte der von uns untersuchten 
Cassidaria- Arten. 





Meerestiefe der Gelegefunde . 
Embryozahl pro Kapsel 
Nähreierzahl pro Kapsel 
Kapselmasse (Mittelwert) ] 

» n br 

» 5 h 
Praeformierte Schlüpfóffnung 
Durchmesser der Nähreier 
Nähreierfurchung 


Nähreieraufnahme . 


Dauer 


| Velum 


Macromeren . 


Einfluss der Nähreieraufnahme auf 
die Entwicklung 


Schlüpfzustand 


Schalenlänge im Schlüpfzustand 





Cassidaria spec. 


500 m 
zo, 2 
130—160 
6,0 mm 
5,4 mm 
4,9 mm 
Vorhanden 
275—375 u 


Durch Drehen 


Lange und kontinuier- 
lich 


Gross 


In den Darmverband 


eingegliedert, sich se- 
kundär weiterteilend. 
Plasmareich, dotter- 
arm 


Sehr geringe Retarda- 
tion 


Weit entwickelte Mit- 
teldarmdrüse mit Di- 
vertikelbildung 


1275—1614—1900 u 








Cassidaria echinophora 





60—80 m 
7—10— 20—23 
155—193 
4,3 MM 
3,9 mm 
5,4 mm 


Fehlend 


263—275 


"E 


— 


Durch Verschlingen 





Beschrànkt 


Klein 

AD-Macromere beson- 
ders gross 

Dotterreich 

Retardation 

Mitteldarmdrüse noch 


in Form eines einheit- | 
lichen Sackes 





800—1250—1425 u 
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Tas. XII. 


Übersicht der Entwicklungsverhältnisse von Nucella (Purpura)-Arten. 

















S Eidurch- 
izahl pro messer (m : Schiüpf- Entwick- 
Art Kapsel (ohne Cho- Nähreier S TS nen 
| rion; in u) 
| | 
Nucella (Purpura) | 400—600— | — + Kriech- ^ Monate 
lapillus | 1000 gelegentlich stadium 
| auch Kanni- 
balismus 
Nucella floridana 96 + Kriech- 
| gelegentlich stadium 
| auch Kanni- 
balismus 
Nucella haemastoma | 1500—2000 | 100—130 — Veliger | ca. 1 Monat 
‚Vucella sertata Veliger 
Tas. XIII. 


Übersicht des Vorkommens von Hermaphroditismus bei Prosobranchiern. 





ARCHAEO- Patella (?) Orton 1929, SmitH 1935 
GASTROPODA: Acmaea fragilis Wırtcox 1898 
„ rubella THoRsoN 1935 
MESO- | Valvata FRETTER-GRAHAM 1962 
GASTROPODA: Homalogyra r - 
Rissoella e T 
Veloplacenta (?) HuBENDICK 1952 
Cerithiopsis FRETTER-GRAHAM 1962 
Stylifer Franc 1943 
Pelseneeria - S 
Gasterosiphon " 3 
Entoconcha - = 
Alle Pyramidellidae (?) FRETTER-GRAHAM 1962 
Capulus hungaricus GiESE 1915 
Alle Calyptraeidae KNUDSEN 1950 u.a. 
Crucibulum scutellatum Tuorson 1940 
Velutina FRETTER-GRAHAM 1962 
Onchidiopsis Franc 1943 
Marsenina " * 
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DaB AIV. 
Beispiele von der Variabilität der Kapselgrösse bei einigen Prosobranchier- 
Arten. 
Ç ! : Am 
Mass- Li (mm Breite (mm 
N Ste e ee SE d ug | 
Trophon spec. Kapsel- 7,4 a 6,9 8,5 C A 
raum 
Philbertia Kapsel- 

Bu o EA raum 4,2 4,6 3,4 3,8 5 
Nas EEN reticulata | Kapsel 5.0 5,4 4,5 4,7 J 
Fusus spec. Kapsel- 

raum 3,3 6,5 SE 9,0 17 

Ocinebra spec. Kapsel 5,0 9,2 4,1 7:0 29 
Pisania 

maculosa Kapsel 3,0 4,0 DD 37 15 


TAB. XV. 


Übersicht der wichtigsten Arbeiten über Gastropodengelege. 


a) Allgemeine Arbeiten: ANKEL 1928 ff, FRETTER-GRAHAM 1962, Kor- 
SCHELT-HEIDER 1936, Lamy 1928, LEBOUR 
1931 ff, NEKRASSOW 1928, Lo Bianco 1888 ff, | 
PELSENEER- 1935, Rıssec 1921 ff, THORSON 
1935 ff. 


b) Kapselbildung : ANKEL 1928 ff, CUNNINGHAM 1899, DULZETTO | 
1946 ff, DuLzETTO-LABRUTO 1950, PELSENEER : 
1910 ff, ScHAFER 1955. 


C) Spezielle Arbeiten: Amıo 1955 ff, Anprews 1935, Bacci 1947, 
Dimon 1905, FiscHER-RAFFY 1933, FRAENKEL 
1927, GıcLioLı 1949 ff, HABE 1960, Hancock 
1956, HERTLING 1928 ff, Hırase 1928, KNUD- 
SEN 1950, Komun 1961, 1961 a, KoSTITZINE 
1940, LINKE 1933, LINDSTROM 1855, LUND 
1834, Marcus-Marcus 1959, Monun 1933, 
Moouın-TAnpon 1852, NATARAYON 1957, 
PETIT-RIsBEC 1929, ROBERTSON 1963, ROGER 
1934. 
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Übersicht des Vorkommens der Viviparität bei Prosobranchiern. 






ARCHAEO- 
GASTROPODA 


MESO- 
GASTROPODA 








STENOGLOSSA 

















Acmaea rubella 


Vieiparus ( Paludina) 
piviparus 
Viviparus ( Paludina) 
georgianus 
Campeloma decısum 
Littorina rudis 
m saxatılıs 


Cremnoconchus syhadrensis 
Hydrobia jenkinsi 

= ulvae 
Diverse Melanidae 


Planazis sulcatus 
^ nucleus 
Veloplacenta 
Janthina janthına 
Entoconcha 
Enteroxenos 


Cumba 


THORSON 1935 
OTTO-TONNIGES 1906 
CRABB 1929 


GoopRicH 1942 a 
ANKEL 1936 
PELSENEER 1910 
Linke 1935 
THORSON 1946 
SESHAPPA 1947 
LINKE 1935 

LINKE 1935 
HENKING 1894 
ANKEL 1936 
RAMAMOORTHI 1950 
THoRSON 1940 u.a. 
Tuorson 1940 u.a. 
HUBENDICK 1952 
FRETTER-GRAHAM 1962 
ANKEL 1936 
ANKEL 1936 












FRANC 1943 






810 


PIO FIORONI 


TAB. XVII. 


Die Zahl der Eier pro Kapsel bei verschiedenen Prosobranchiern. 


Arten mit Nähreiern sind hervorgehoben. 


Haliotis tuberculata 
Patella spec. 
Acmaea spec. 
Gibbula spec. 


Nerita alticola 


senegalensis 
peloronta 


Pila globosa 

Neritina fluviatilis 
meleagris 
virginea 
tesselata 


listeri 
reclivata 


Neritilia succinea 
Paludina georgianus 
Valvata piscinalis 


Lacuna pallida 
divaricata 
cincta 


Littorina neritoides 
littorea 
obtusata 


Pomatias elegans 


Hydrobia ventrosa 
ulvae 


Bithynia tentaculata 

Cingula semicostata 
semistriata 

Alvanıa punctura 


Rissoa inconspicua 
parva 
sarsii 
membranacea 
guerini 


Skeneopsis planorbis 
Omalogyra atomus 
Homalogyra fischeriana 


Rissoella opalina 
diaphora 


Turitella communis 


Caecum glabrum 


ha p je RÀ 


60 


149—175 


190 
1 
4—165 


16—20 
30—200 


12—22 
1214 
6—9 
6—50 
10—14 
40—60 
80—100 


1 (—2) 
1 (—2) 


1 (—2) 


Rs 


6—20 


Bittium reticulatum 
Cerithiopsis barleei 


Janthina umbilicata 
affinis 
communis 





Pelseneeria stylifera 
Brachystomia rissoides 
Eulimella nitidissima 
Amalthea lissa 


T richotropis borealis 
conica. 


Capulus hungaricus 
Calyptraea chinensis 


Crucibulum scutellatum 
spinosum 


Crepidula aculeata 
glauca 
williamsı 
adunca 
norrisiarum 
arenata 
nivea 
lingulata 
walshi 
plana 
onyx 
fornicata 

Aporrhais pes pelecani 

Amauropsis islandica 

Polinices duplicata 
lewisi 
triseriata 


heros 
catena 





Natica groenlandica 
rubromaculata 
islandica 
poliana 
didymıs 
pallıda 


marochiensis 


Lunatia nitida 
montagu 


Velutina undata 


580—750 
200 
70—100 
4000 
6000—7000 
60— 4000 
47— 500 
es, 
50—60 
5—13 
12—19 
200 
12—25 
719 
30—150 
8—12 
8—26 
8—21 
15—25 
15—30 
25 
50—80 
50—80 
45—160 
80—180 
100—200 
120—400 
158 
1 
1 
1 
1122) 
2495 
12—50 
1 
1 
1 
1 
1 
1.) 
20—25 
1 
1 
6—7 
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Trivia europaea. 
Cassidaria spec. 

echinophora 
Dolium galea 


maculatum 
costatum 


Bursa spinosa 


Murex blainvillei 
turbinatus 
trunculus 


quadrifrons 
Trophon muricatus 
truncatus 
clathratus 
Thais hippocastaneum 
carinifera 
coronata 
Nucella lapulus 
haemastoma 
Urosalpinx cinerea 
Ocinebra erinacea 
spec. 


Columbella scripta 
blanda 


rustica 








Volutopsis norwegicus 


Sipho curtus 
islandicus 


Neptunea antiqua 
Pyrolofusus deformis 
Pisania d’orbignyi 
maculosa 
Buccinum undatum 


Fulgur carica 


Nassa suturalis 
mutabilis 


800 
130—160 
155—300 

20—40 
91—101 
110 
45—69 
10 
55—110 
109—196 
503—652 
pur 
6—11 
9—18 
90—165 
95—280 
300—400 
400—1000 
1500—2000 
we, 
12—230 
167—632? 
DES 
20 
40—95 
100 000 
780—850 


6750—7350 


5000—10 000 


3 
40—300 
400—729 


900—2000 
12—14 


9—27 


obsoleta 


pygmaea 
reticulata 


Fasciolaria tulipa 


Fusus spec. 
Olivella spec. 
Marginella cornea 


Bela simplex 
nobilis 
bicarınata 
pyramidalis 
exarata 
trevelyana 
turicola 


Raphitoma amoena 

Mangelia nebula 

Philbertia gracilis 
linearis 
purpurea 


Conus abbreviatus 
araneosus 
arenatus 
catus 
coronatus 
ebraeus 

gulinus 
geographus 
glans 
imperialıs 
leopardus 
lividus 
mediterraneus 
mercator 
miliaris 
moreleti 
pennaceus 
planiliratus 
quercinus 
rattus 
tessellatus 
textile 
earius 
ceexillum 
eirgo 


811 


33—86 
40—50 
90—100 


600—2300 
3—21 
1 
1 
2—7 
3—7 
3—11 
4—20 
5—21 
25—31 
100—150 
2 


on 


60 


40—80 
91—300 
350—400 


1300 
164 
3900 
1650 
1300 
2000 
7000 
16 100 
48 
.3300—5900 
2950—11 800 
2800 
4—21 
14—59 
1000 
2400 
80—569 
50—75 
9700 
2000—5000 
209—320 
1300 
2000 
43 500 
10 700 
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TAB. XVIII. 


Übersicht über den Eidurchmesser (in u) bei Prosobranchiern. 


In Klammern ist der Schlüpfzustand (Veliger (V), Veliconcha (Ve), 
Kriechstadium (K)) beigefügt. Arten mit Nähreiern sind hervorgehoben. 











60 | Ceruhiopsis tubercularis (V), Alvanıa punctura ; — bis 65: Bittium reticulatum (V) 
75 | Atlanta peronit (V), Oxygyrus keraudreni (V), Littorina charruana 
80 | Rissoa inconspicua (V), Carinaria mediterranea (V), Cerithium atratum (V); 
— bis 90: Littorina neritoides 
90 | Rissoa sarsii (V), parva (V), guerini (V), Skeneopsis planorbis (K), Homalogyra 
fischeriana (K ?) 
100 | Turitella communis (V, K), Balcis alba (V), Eulimella nitidissuma (V), Polinices 
heros (V); — bis 115: Pelseneeria stylıfera (V) 
103 | — bis 128: Lacuna divaricata (V) 
110 | bis 150: Neritina fluviatilis (K) 
115 | bis 120: Gibbula magus (T); — bis 144: Gibbula cineraria (V). 
120 | Homalogyra atomus (K), Aporrhais pes pelecani (V); — bis 130: Purpura haemas- 
toma (V) ;— bis 160: Patella vulgata (T); — bis 205: Littorina littorea (V) 
122 | Pterotrachea friederici (V), mutica (V) 
125 | Thais coronata (V ?); — bis 175: Conus rattus (V) 
130 | Rissaoa membranacea (V); — bis 140: Crepidula plana (V), nieea (V), Sımnıa 
patula (V); — bis 200: Haliotis tuberculata (T) 
135 | Patella coerulea (T), Pterotrachea coronata (V) 
140 | Gibbula tumida (K), Pomatias elegans (K), Conus lividus (V), eexillum (V) 
150 | Crepidula lingulata (V); — bis 170: Murex turbinatus (V) 
160 | Cantharidus exasperatus (K), striatus (V, K), Cingula fulgida (K), Odostomia 
eulimoides (V), Crepidula arenata (V), Lunatia nitida (V), Natica poliana (V), 
Nassa reticulata (V), incrassata (V); Conus miliaris (V), varius (V); — bis 180: 
Columbella blanda (K); bis 190: Polinices catena (K) 
165 | Conus coronatus (V); bis 180: Crepidula fornicata (V) 
167 | Cantharidus exasperatus 
170 | bis 190: Crucibulum spinosum (V); — bis 225: Pisanıa maculosa (K) 
172 | Crepidula onyx (V) 
175 | bis 200: Bursa spec. (V ?) 
180 | Lacuna cincta (V) 
182 | Monodonta lineata (T) 
195 | Conus virgo 
200 | Acmaea testudinalis, Capulus hungaricus (V), Onoba striata (K), Nerita altıcola 
(K), Murex quadrifrons (K), senegalensis (K), Conus abbreviatus (V), figulinus 
(V); — bis 205: Littorina saxatilis (K); — bis 210: Sipho islandicus (K); — 
bis 220: Volutopsis noreegica (K), Chrysodomus ossianus (K); — bis 450: 
Buccinum undatum (K) | 





215 | Conus quercinus (V) 

218 | Calliostoma zizyphinum (K) 

220 | Conus catus (V), leopardus (V) 

225 | Conus eitulinus (V), imperialis ; — bis 250: Ocinebra spec. (K) 
230 | Conus textile (V); — bis 260: Pisania d’orbignyi (K); — bis 300: Drillia crenularis (V), 
240 | bis 330: Murex brandaris (K) 

250 | Conus tessellatus (V); Fasciolaria tulipa (K) 
254 | bis 276: Lacuna pallida (K) 

260 | bis 280: Cassidaria echinophora (K) 


Hi 19 
Oo I 
DEN 


p 320 
a 390 
| 400 


| 440 | 


450 
| 460 
| 490 
900 


| 9330 
I 750 
1000 
1500 
1700 | 


bis 375: Cassıdaria spec. (K) 

Crepidula glauca (K) 

Neptunea antiqua (K) 

Helcion pellucidum (V) 

bis 450: Ocinebra aciculata (K) 

bis 420: Crepidula adunca (K) 

Conus glans (VO); bis 650: Fusus spec. (K) 
Crepidula williamsi (K) 
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Conus pennaceus (VG) 

Conus araneosus (VC) 

Nassa mutabilis (VC), Cancellaria spec. (K), Crepidula norrisiarum (K), Colum- 
bella scripta ; — bis 650: Conus planiliratus (V) 

bis 570: Conus mediterraneus (K) 

Clavatula diadema (K) 

Sycotypus canaliculatus (K) 

Amauropsis islandica (K) 


Fulgur carica (K) 





TBSXIX. 


Der Eidurchmesser (in u) einiger Opisthobranchier (nach For 1875, 
Heymoxs 1893, VayssıerE 1900, Basa 1936/7, Rasmussen 1951, 
THompson 1958, Bapa-Hamatanı 1959 und Hamartanı 19607). 
Bei einigen Arten sind in Klammern die Masse des Totaleies beigefügl. 


Man beachte, dass die Pteropoden, welche nach For zwischen Holo- und 
Meroblastie stehen sollen, und die morphologisch evoluierte Gruppe der Doridier 


60 
62 
65 
67 
70 
80 


83 
85 
90 


95 
100 
110 
INN 
140 
160 
170 
190 
200 
230 
240 


REVI SUISSE DE Zoor., T. 73, 1966. 


nicht besonders dotterreiche Eier aufweisen. 


Petalifera punctulata (150—190), Hermaea dendritica (115) 

Alderia modesta (110—200) 

Stiliger berghi (100—130) 

Doriopsis viridis (80—110) 

bis 90: Polycera quadrilineata (100—110) 

Homotodoris japonica (190—300), Doto japonica (90—100); — bis 90: 
Jorunna tomentosa (150—200); — bis 100: Onichiodoris muricata 
(110—130), Onichiodoris fusca (140—170) 

bis 86: Philine japonica (130—200) 

Doridium giglioli (150), Decorifer matushimana (150—290) 

Eubranchus misakiensis (115—160); — bis 100: Goniodoris nodosa 
(140—200) ; — bis 110: Catriona ornata (140—180) 

Umbrella mediterranea 

Doriopsis aurantiaca (140); — bis 140: Runcina coronata 

Halgerda rubicunda (130), Catriona pinnifera (160—180) 

Goniodoris sugashimae (155—155) 

Clio aurantiaca (300) 

bis 165: Archidoris tuberculata (240—270) 

bis 200: Adalaria proxima 

Cleodora lanceolata (200) 

bulla hydatis ; — bis 240: Hyalaea labiata 

Okadaja elegans 

bis 260: Runcina setoensis (350) 





ort 
1 
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TAB. XX. 


Der Durchmesser des Totaleies bei einigen Pulmonalen. 


75—110 u: Detracia parana (Marcus-Marcus 1963) 
92—130 u: Melampus coffeus  (Marcus-Marcus 1963) 
330—480— 

500 u: Ellobium pellucens (Marcus-MArcus 1963) 
900—560 u:  Blauneria heteroclita (Marcus-Marcus 1963) 
900—600 u:  Oeatella myosotis (MEvER 1955) 

900—960 u: Physa gyrina (DE Witt 1954) 
560—1000 u: Physa fontinalis (WIERZEJSKI 1905, BoETTGER 1944, 
BLocx 1938) 
1000—1500 u: Limnaea stagnalis  (BLocx 1938) 
1200—1400 u: Ancylus fluviatilis (BONDESEN 1950) 
1350—1600 u: Myxas glutinosa (BONDESEN 1950) 
1500 u: Planorbis corneus (BLocu 1938) 
1500—2000 u: Agriolimax agrestis (CARRICK 1938) 
6000 u: Helix pomatias (KoRSCHELT-HEIDER 1936) 





Tas. XXI. 


Der Durchmesser der Eizelle bei einigen Pulmonalen. 





67 u: Amphibola crenata (FARNIE 1924) 
| 67—74 u: Detracia parana (Marcus-Marcus 1963) 
| 80 bis 90 u: Melampus coffeus (Marcus-MArcus 1963) 
80 bis 130 u: Physa fontinalis (WIERZEJSKI 1905, BLocx 1938) 
100 bis 110 u: Blauneria heteroclita (Marcus-MArcus 1963) 
20 u: Limnaea stagnalis  (BLocx 1938) 
130 bis 150 u: Physa gyrina (DE WirT 1954) 
15001: Planorbis corneus (BLocx 1938) 


190—270 u: Ellobium pelluscens (Marcus-Marcus 1963) 
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Tas. XXII. 


Übersicht über die Grösse der Eizelle bei den verschiedenen Prosobranchier- 
Ordnungen. 


Die punkto Nähreier umstrittene Fulgur wird dabei zu den nähreierlosen 
Formen gerechnet. 


Eidurehmesser (in u) 


























Archaeo- Meso- - 
gastropoda gastropoda Stenoglossa 
Arten ohne Nähreter: 
WI . . . . ren 118 60 193 
PAIN, . . . … . . . . 320 1500 1700 
Durchschnitt ....... 12 186 487 
Zahl der untersuchten Arten . 13 48 17 
Arten mit Nähreiern: 
um. . 5... 22 2 .. 130 130 197 
Maximum . . . . 2 2 . . 200 225 325 
Durchschnitt . . . . . . . 165 ERU 217 
| Zahl der untersuchten Arten . 2 5 14 
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Tas. XXIII. 


Übersicht der für das Veligerstadium signifikanten Organe, gegliedert nach 
festen und variablen Merkmalen. 


* transitorisches Larvalorgan; (*): bei einigen Arten transitorisch 


Feste Merkmale 


Kopffuss: 
* Velum mit vakuolösen 
Velarrandzellen 
Futterrinne 
Muskelfasern 
Septum 
Blutsinus 


Kopf mit Augen und Tentakeln 


Ka 


Kopfblase 
Larvalherz 
Larvalnieren 
Fuss mit Propodium 
Metapodium 
Statocysten 
(*) Operculum 
Blutsinus 
| * Hautvakuolenzellen auf Kopf- 
blase, Fuss und Mantelrand 


x € 





Eingeweidesack und Darmtrakt : 
(*) Schale (Protoconch) mit Mus- 
culus columellaris 
Mantelhóhle 
Oesophag mit Radulatasche 
und Cilien 
Mitteldarm mit Magen 
Mitteldarmdrüse 
| (mit Vakuolenzellen) 
* Macromere(n) 


Enddarm mit Cilien 
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und Pallialorgane) auftreten | 





Zur Variabilität 


—— 
-p 


a 
Augen + Tentakel können fehlen; 
gelegentlich nur einseitig aus- 
gebildet 


Selten fehlend 


Oft erst postembryonal ausgebildet 


Bei den einzelnen Arten in sehr 
unterschiedlicher Anordnung 
und Grösse 


In Grösse variierend; gelegentlich 
Echinospira 

In Grösse stark varilerend 

Radulatasche kann fehlen 


Mit sehr unterschiedlicher Eiweiss- 
und Dotterfüllung 

1 bis 4; teilweise früh durch weitere 
Teilungen die entodermale Darm- 
wand bildend 

Gelegentlich blasig erweitert 


Zusätzlich können bereits Anlagen 
adulter Organe (v.a. Herz, Niere 
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TAB. XXV. 


Übersicht des Vorkommens von Kopfblase, Fussblase und Larvalherz bei 
Gasiropoden. 











Kopfblase Fussblase Larvalherz 
Prosobranchia | -- — — 
stark blasiger Fuss fehlt bei Patella 
bei Ocinebra Pomatias, 
und Pisania Vermetus u.a. 





Opisthobranchia -— == aS 
(klein bleibend) 


Pulmonata: 
Basommatophora — a ae 
Stylommatophora = ES ze | 


fehlt bei Succinea 
Vaginulus, Onchi- 
della u a. 





| 
i 
| 
l 
I 





—- _ a —Ñ 
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Pila globosa 


Ampullaria spec. 
Lacuna spec. 
Littorina rudis 
Bithynia tentaculata 
Vermetus spec. 
Calyptraea sinensis 
Crepidula fornicata 
adunca 
Polinices catena 
Natica spec. 
pulchella 
Cassidaria spec. 
echinophora 


Murex brandarıs 
Trophon spec. 
Nucella lapillus 
haemastoma 
Ocinebra spec. 
aciculata 
Columbella rustica 
Pisania maculosa 
Buccinum undatum 
Fulgur carıca 
Nassa reticulata 
mutabilis 
Fusus spec. 
Olivella spec. 
Mitra ebenus 
Philbertia purpurea 
Conus mediterraneus 


TAB. XXVI. 


Die wichtigsten Nachweise des Larvalherzens bei Prosobranchiern. 


RANJAH 1942 


SEMPER 1862, Scorr 1934 
PELSENEER 1910 


SARASIN 1883, VON ERLANGER 1891b ff 
SALENSKY 1885 

SALENSKY 1872 

WERNER 1955 

Moritz 1935 

* 


BoBRETZKY 1877 
HERTLING 1932 
* 


* 


* 
* 


PELSENEER 1910, PoRTMANN 1925, u.a.,* 
Franc 1943 
* 


Franc 1943 
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PonTMANN 1925 u.a., * 

CoNKLIN 1907, RAvEN 1958 
PELSENEER 1910,* 

BoBRETZKY 1877* 

BoBRETZKY 1877, PonTMANN 1955,* 
Marcus 1959 

Franc 1943 

* 


FRANC 1943 
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TAB. XXVII. 


Übersicht der Dauer eines Larealherzschlages bei Prosobranchiern. 


*: eigene Befunde. Bei Pulmonaten dauern die Schläge zwischen 1,5 bis 
2,5 Sekunden. 











Art. Larvalherzpuls | Sek. pro Schlag Autor 
Durchschnitt Extremwerte 
. D D | 
Littorina rudis 0,95 | PELSENEER 1911 
Calyptraea sinensis 1,0 | SALENSKY 1872 


Crepidula fornicata : 


vor Schlüpfen 0,49 0,4—0,58 WERNER 1955 
nach Schlüpfen 1,0 
Polinices catena 0,65 |. 0,56—0,72 B 
Cassıdarıa spec. : | 
bei Nàhreierdreh. | Es 1,2—2,6 
ohne Nahreierdreh. 0,7 0,5—1,1 B 
Cassidaria 
echinophora | 0,78 0,55—1,08 ig 
Nucella lapillus 0,85 0,66—1,03 KoREN-DANIELSSEN 1851, 








PELSENEER 1911 
Ocinebra spec. : 











junger Veliger 0,67 0,58— 0,76 # 

alter Veliger 0,43 0,40—0,50 j; 
Columbella rustica 0,92 Franc 1943 
Pisania maculosa : 

nach Nähreier- 

aufnahme 23 2 1—2,5 2 
Mitra ebenus 0,7 Franc 1943 

x Conus mediterraneus 1.07 1,0—1,13 " 
Tas. XXVIII. 


Arten mit einer Echinospira-Schale. 


Unter den Cypraeidae besitzt z. B. Stmnia patula keine Echinospira. 


1. Lamellaridae: Lamellaria- Arten LeBour 1935 ff 
Velutina velutina » n 

2. Cypraeidae: Trieia-Arten P A 
Erato voluta x " 

3. Capulidae: Capulus hungaricus LEBour 1937 

4. Diverse unbestimmte Arten DaAwvporr 1940 

aus dem chinesischen Meer „ Sinusigera “ 

„ Macgillivraya “ 


(=w. Dolium) u.a. 
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Tas. XXX. 


Die wichtigsten Nachweise von Larvalnieren bei Prosobranchiern. 


*: eigene Befunde 


Fissurella spec. 


Lacuna spec. 
Littorina rudis 
Bithynia tentaculata 
Rissoa spec. 
Capulus hungaricus 
Calyptraea sinensis 
Crepidula fornicata 
Polinices catena 
Natica spec. 
pulchella 
Lamellaria perspicua 
Cassıdarıa spec. 
echinophora 
Bursa spec. 


Murex brandarıs 
T'hais haemastoma, 
Trophon spec. 
Nucella lapillus 
haemastoma 
Urosalpinx spec. 
Ocinebra spec. 
aciculata 
Columbella rustica 
Pisania maculosa 
Buccinum undatum 
Fulgur carica 
Nassa spec. 
reticulata 
mutabilis 
Fasciolaria tulipa 
Fusus spec. 
Mitra ebenus 
Philbertia purpurea 
Conus mediterraneus 


BouTAN 1885 


ANKEL 1936 

PELSENEER 1910 

SARASIN 1883 

PELSENEER 1910 

VON ERLANGER 1892 
SALENSKY 1872 

CONKLIN 1897, WERNER 1955 
* 


BoBRETZKY 1877. * 
HERTLING 1932 
PELSENEER 1910 

* 


* 
* 


x 
Franc 1940 ff 
* 


PELSENEER 1910, PORTMANN 1925 
Franc 1943 
Brooks 1878 
* 
Franc 1940 ff 
Franc 1943 
* 


PoRTMANN 1925 ff, * 

Mc MurrıcH 1886, CoNKLIN 1907 
SALENSKY 1872 

PELSENEER 1910, * 

BOBRETZKY 1877, * 

GLASER 1906 


BoBRETZKY 1877, PoRTMANN 1955, * 


FRANC 1943 
* 


Franc 1943 





ey 
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ICH N I, 


Der Durchmesser der Larvalniere bei einigen Prosobranchiern. 


Pisania maculosa 5— 20 





u 
Mitra ebenus 30— 35 u 
Columbella rustica A0 u 
Bursa spec. 80 u 
Conus mediterraneus 120—170 u 
Ocinebra acıculata bis 180 u 
Buccinum undatum bis = 22000 


IBEX SCHER, 


Die Nachweise von Urnieren bei Pulmonaten. 


Achatina GHOSE 1963 
Agriolimax JOURDAIN 1884 
CARRICK 1938 
Amphibola FARNIE 1924 
Viele Basommatophora BŒTTGER 1944 
Helix For 1879/80 
DE MEURON 1884 
Limax For 1879/80 
MEISENHEIMER 1898 
Limnaea Wowırson 1880 
VON ERLANGER 1896 
| Onchidella FRETTER 1943 
Physa WIERZEJSKI 1905 
Planorbis Ragz 1875 ff 
| Rhodope RIEDL 1960 
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Tas. XXXIII. 


Zum Bau der Urniere bei stylommatophoren Pulmonaten. 


Im Gegensatz zu den Pulmonaten lassen sich bei Prosobranchiern keine ein- 
deutigen Exkretstoffe nachweisen (vgl. Von ERLANGER 1891). 


Wasserformen (nach For) 


Tubulärer Teil: mit Cilien und 


vibratilem Porus 


Mittlerer Teil: mit Exkretbläschen, 
die Flüssigkeit und Konkremente 
| enthalten 





Unterer Teil: der Exkretionskanal 
(ohne Porus) enthält erst spät 


PIO FIORONI 


Flache und hohe Zellen mit basaler 


Limax (nach MEISENHEIMER) 


Acht und mehr bewimperte, durch | 
eine Membran verbundene, sich 
zeitweilig gegen die Mantelhöhle 
öffnende amöboide Zellen 


Wandzellen mit gespeicherten 
goldbraunen (Carrick), granulósen 
Exkretstoffen 


weiter Offnung nach aussen. 


| Konkremente 


TAB. XX XIV. 


Die Farbe der Analnieren von Opisthobranchiern. 


Farbe Art 


Schwarz Stiliger niger 
| | Adalaria proxima 


Decorifer matushimana 


|. Halb schwarz, halb 
transparent 





| Purpur rot > schwarz | Philine japonica 


Dunkelrot Philine quadripartita 


. Violett 


Janthina fragilis 


Gelb > rot > violett Chromodoris elegans 


Transparent Stiliger niger 

Stiliger berghi 

Catriona pinnifera 
Goniodoris shigashimae 
Umbrella mediterranea 
A plysia punctata 








2: spec. 





| Autor 


RASMUSSEN 1951 
| THompson 1958 





| HAMATANI 1960 


HAMATANI 1960 


* 


Happon 1882 
Ruo 1888 


| RASMUSSEN 
HAMATANI 1960 
HAMATANI 1960 
HAMATANI 1960 
Heymons 1893 
SAUNDERS-POOLE 

1910 

* 





Funktion und Struktur der Muteldarmdrüse in der Ontogenese von Fusus. 


1. Phase | 


2. Phase 


3. Phase 
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TAB. XXXV. 


Mitteldarmdrüse 


Linker Sack 
(sehr umfangreich) 


Speicherung des ver- 
schluckten Eiweisses in 
hochspezialisierten rie- 
sigen Vakuolenzellen 
des Eiweiss-Sackes 


Die ins Lumen abgege- 
benen Dotter- (aus den 
degenerierenden 4 Ma- 
cromeren) und  Ei- 
weissreserven (aus den 
Vakuolenzellen des Ei- 
weiss-Sackes) werden 
durch in der oberen 
Hälfte des Lebersackes 
sich bildenden Vakuo- 
lenzellen resorbiert 





Rechler Sack 


(Klein) 
Sekretabgabe durch 
grosskernige, polinu- 


cleäre Drüsenzellen 


Die Sekretzellen be- 
schränken sich auf 
eine kleine Zone am 
apicalen Ende des 


Sackes; das restliche 
Epithel besteht aus 
sich sekundär eben- 


falls zur Nährstoff- 
verdauung speziali- 
sierenden Vakuolen- 
zellen 


Umwandlung in die Adultstruktur 


Tas. XXXVI. 


Nachweise von Analzellen bet Prosobranchiern. 


Diese kommen fast allen Opisthobranchiern zu. 


Patella vulgata 


Acmaea spec. 

Pila globosa 
Littorina spec. 
Bithynia tentaculata 
Calyptraea sinensis 
Crepidula fornicata 
Pterotrachea hippocampus 
diverse Heteropoden 
Lamellaria perspicua 
Nucella lapillus 
Urosalpinx cinerea 
Pisania maculosa 
Nassa reticulata 
Fusus spec. 


PATTEN 1886 
PELSENEER 1910 
SMITH 1935 
BouTAN 1898 
RANJAH 1942 
PELSENEER 1910 
Hess 1956 
PELSENEER 1911 
CONKLIN 1892 ff 
Owre 1964 

For 1876 
PELSENEER 1910 


92 


Franc 1943 
PELSENEER 1910 


99 
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Embryonalzeit 





e 


Postembryonalzeit 








Tag. XXXVII. 


Übersicht über die embryonale Ernährung der wichtigsten in dieser Arbeü 
behandelten Prosobranchier-Arten. 


! 


Anmerkungen: !. In Fällen, wo sich die Macromeren früher oder später weiter teilen, wird 
der Ausdruck Entoderm gebraucht. — ?. Die bei den meisten Nähreierformen stattfin- 
dende zusätzliche Aufnahme von geringen Mengen der eiweisshaltigen Kapselflüssigkeit 
wird nicht berücksichtigt. — ?. Der natürlich allen Formen zukommende Darmtrakt 
mit den zur Nahrungsresorption dienenden Säcken der Mitteldarmdrüse wird nicht 

besonders erwähnt. | 







Besondere Organe zur embryonalen | 






































































































































































































































| 
| Extraembryonale 
Lokalisation Nährstoffe Nährstoifbewältigung 3) | 
Art des | | 
| Protoleciths 1) 
| Eiweiss ?)| Nàhreier Organ Funktion 
Patella vulgata Entoderm — = 
| Trophon spec. 1 Darmmacro- == = — 
mere 
1 ,Lebermacro- 
mere“ | | 
„Konkrement- 2 Macromeren + — — Í 
Veliger“ 
Philbertia Entoderm + |. Gelegent- — 
purpurea lich 
Kanni- 
balis- 
mus (?) 
Lacuna, Littorina Zntoderm + — = 
Polinices spec. Entoderm + — Kropfartige Er- | Eiweiss-Speicherung 
weiterung des 
Oesophages | 
Nassa spec. 1 Macromere + — = | 
Fusus spec. 4 Macromeren = = Verdickte Verschluss des Vor- | 
Wand des Sto- derdarms beim Ei- |. 
modaeums weiss-Schlucken Ë 
(= „bourrelet | 
de fermeture“) 2 
| Eiweiss-Sack Eiweiss-Speicherung 
Pornatias elegans Entoderm e — | Cephale Masse Eiweiss-Aufnahme 
| (Kopfblase) | 
Bursa spec. 1 Macromere — + Velum Nähreierdrehung | \ 
und Kopfblase | 
Polinices catena Entoderm — 4. Kropfartige Er- | Speicherung der Dot- | 
weiterung des terplättchen iq 
Oesophages | 
Velum Nähreierdrehung | | 
Neritina fluviatilis 4 Macromeren = s Kopfblase, Ve- | Nähreierdrehung | 
lum und Fuss | 
Cassidaria spec. Mehrere Macro- — + Velum Nàhreierdrehung | 
meren 
Cassidaria 1 Macromere — Bé Enddarm leicht | Mechanische Zerklei- 
echinophora blasig erweitert nerung der Dotter- 
| plättchen 
Murex spec. 4 Macromeren = E = = | | 
Nucella lapillus 4 Macromeren E Se = = | \ 
(zu 1 ver- f 
schmelz?nd) 1 
Ocinebra spec. 1 Macromere — Enddarm stark | Mechanische Zerklei- ' 
plasig erweitert nerung der Dotter- í 
plättchen | 
Pisania maculosa 4 Macromeren — -L Enddarmabgang | Mechanische Zerklei- | 
(zı 1 ver- schwach erwei- nerung der Dotter- 
schmelzend) tert plättchen 
Buccinum undatum | ^ Macromeren — + Enddarmblase | Mechanische Zerklei- 








nerung der Dotter- 
plättchen 





ZUR EMBRYOGENESE BEI PROSOBRANCHIERN 827 


|o pa A NAN Il]. 


Die Durchmesser von Eizelle und Totalei (mil Chorion) bei einigen 
Prosobranchiern als Demonstration zur Grösse des perivitellinen Raumes. 





Eidurehmesser (in u) 


Art 
ohne mit 
Chorion Chorion 
Patella vulgata 150 162 
coerulea iso qi 147 
Gibbula tumida 140 182 
Calliostoma zizyphinum I E 250—280 


Lacuna divaricata 








pallida | De 529—571 
Littorina obtusata 205 590 
saxatilis 200—205 420 
Cremnoconchus syhadrensis 280 374—410 
Pomatias elegans 140 2000 
Bittium reticulatum 60—65 95—110 
Aporrhais pes pelecanı | 120 240 
Atlanta peronii | 75 100 
Oxygyrus keraudrenı | 79 100 
Natica poliana | 160 17240320] 


| 103—128 | 125—147 





Autor 


Dopp 1957 


GERSCH 1936 
GERSCH 1936 
LEBouR 1936 ff 





THORSON 1946 
LEBOUR 1938, 
THORSON 1946 
THORSON 1946 u.a. 
LINKE 1935 


CREEK 1951/52 
THORSON 1946 u.a. 
LEBOUR 1938, 

THORSON 1946 
Fou 1876 





Lesour 1936 ff 








Tap. XXXIX. 


Übersicht der bekannten Entwicklungsdaten von Prosobranchiern mit 


Nähreiern. 


Weitere Formen mit Adelphophagie sind Neritina bourguignati (?), Zippora 

membranacea, Vermetus, Rissoa semistriata, Murex trunculus, Nucella floridana, 

Columbella flava (2), Sipho propinquus, Fulgur-Arten (?) Turbinella pirum, 
Voluta(?) und Melo indica(?) 
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ar PIE 


Übersicht über das Vorkommen bzw. Fehlen von Adelphophagie innerhalb 
der gleichen Gattung. 


In Klammern ist das Schlüpfstadium angegeben, welches in einigen Fällen ie 
nach Biotop verschieden sein kann. 


mit Nähreiern 


Nerita alticola (K) 


Neritina fluviatilis (K) 
reclivata (K) 


Rissoa membranacea (V) 
semistriata 





Planaxis sulcatus (K; V?) 
Polinices catena (K; V?) 


Murex trunculus (K) 
brandarıs (K) 
quadrifrons (K) 
senegalensis (K) 

Thais hippocastaneum (K) 


Nucella lapillus (K) 
floridana (K) 
Ocinebra spec. (K) 





Columbella rustica (K, V) 
blanda (K) 


peloronta 
l 


ohne Nähreier 


senegalensis (V) 
albıcılla 
reticulata. (K) 
vırgınea (V) 
tesselata (V) 
Listeri (V) 
sarsii (V) 
inconspicua (V) 
parva (V) 


guerini (V) 
nucleus (V) 
trıseriata (V, K) 
heros (V) 
duplicata (V) 
lewisi (V) 
Josephina (Kk) 


turdinatus (V 
blainvillei (K 
fasciatus (K) 


) 
) 





carinifera (V) 
coronata (V) 
haemastoma (V,K) 
hæmastoma (V) 


aciculata (K) 
erinacea (K) 
scripta (K?) 





Rey. SUISSE DE Zoor. T. 73, 1966. 


Or 
oo 





TAB. 


XLI. 


Die Nachweise von fakultativer Adelphophagie (Kannibalismus) bei 
Prosobranchtern. 





Rissoa membranacea LEB 
Crucibulum spinosum CoE 
scutellatum Tno 


Crepidula-Arten 
Lamellaria perspicua 


Dolium spec. THo 


Nucella (Purpura) floridana 


our 1934 
1938 
RSON 1940 
Mc Munnicir 1886, THorson 1940 
Cor 1942 
GIARD 1875, PELSENEER 1910, 
LEBOUR 1935 


RSON 1940 


Mc MURRICH 1886, GLASER 1906 


Franc 1948 


Urosalpinx cinerea 
Ocinebra aciculata 
spec. 
Turbinella pirum 
Philbertia gracilis 


FRA 


FRA 
LEB 


Tap. 


Brooks 1878, Mc Murricn 1886 


nc 1940 


RisBEC 1937 


NC 1943 
our 1932/33 


XLII. 





[ bersicht der verschiedenen Möglichkeiten der Nähreieraufnahme bei í à 


Zur Nähreieraufnahme 
verwendete Organe 


Prinzip der 
|! Nähreieraufnalnıe 








Drehen 
der Nähreier 


Mit Hilfe von Kopfblase 
und Velum 





Hinter dem Velum; sich 
loslósende Dotterparti- 
kel gelangen via Futter- 
rinne ins Stomodaeum 





Vor der Mundóffnung mit 
Hilfe von Velum und 


| Fuss 
| Mechanische Loslösen von Dotterplätt- 
Zerkleinerung chen mittels des an die 


Nähreiersäule gepressten 


der Nähreier 
| Velums 


Lippenartig vorstülp- 
bares Stomodaeum, ceso- | 
phageale Cilien, peristal- 
tische Bewegungen des 
Oesophages (bewirken 
Formänderung der 
Nähreier beim Ver- 
schlucken) 


Verschlingen 
der Nähreier 








Anordnung der Nähreier 


in der Kapsel 


Lockere 


Nähreiersäule 


Locker verteilt 


Locker verteilt 


Kompakte Nähreier- 


säule 


Kompakte Nähreier- 


säule 


Zentrale kompakte 


Nähreiermasse (an- 
fänglich meist durch 
eine sich von der 
Kapselwand 

ablösende Membran 


zusammengehalten) 


Locker verteilt 


ATI 





| 
| Bursa spec. 
Cassidaria spec. 





Neritina A 
| lis 


| Polinices catena 


Nucella lapillus 


Fasciolaria tulipa 


Pisania maculosa 
Ocinebra spec. 


|— 
Buccinum 
undatum 
Murex-Arten 
Cassidaria echino- 
phora 


j 


Er | 
| 
| 
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Fusus spec. 1125—1625 

| Polinices catena 400—1075 
Cassidaria spec. 1275—1900 | 
Cassidaria echinophora 800—1325 
Murex brandaris 660—1840 
Ocinebra spec. 775—2025 
Pisania maculosa 825—1800 


832 PIO FIORONI 


Tas. XLIV. 


Die Variabilität der Schalenlänge bei frisch geschlüpften Prosobranchiern. 


Verschiedene bezüglich ihrer Schalenlänge stark variierende Formen wie 
Crepidula williamsi (2000-4000 u), Crepidula fornicata (2600-3600 u und 
die Nähreierformen Sipho islandicus (3500-8500 u!) und Neptunea antiqua 
(6000-8000 u) konnten infolge des fehlenden Zahlenmaterials nicht berücksich- 
tigt werden. Dies gilt auch für Viviparus contectoides, wo die Unterschiede 
im Schlüpfmoment bis zu 6 mm betragen können (VAN CLEAVE-LEDERER 1932). 


Variations- 
breite 
der 
Art Schalenlänge 
(im Schlüpf- 
moment; 
in u) 


Philbertia purpurea 181—247 


Polinices (Natica) spec. 750—1025 | 


Buccinum undatum 1400—2540 





Arithme- 





tisches Abweichungen 
Mittel vom 
der arithmetischen 
Schalen- Mittel 
länge (in %) 
(in u) 
220 — 18 bis + 12 
900 — 17 bis + 15 
1364 — 18 bis + 19 
738 — 46 bis + 46 
1614 — 91 bis + 18 
1198 — 33 bis + 11 
976 — 32 bis + 86 
1374 — 44 bis + 47 
1232 — 33 bis + 46 
1828 — 23 bis + 39 


Embryonale 
Ernährung 


Geringe Eiweiss- 


aufnahme 
Mittlere Eiweiss- 

aufnahme 
Starke Eiweiss- 

aufnahme 


Nähreier 





| 
| 
x 
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Tie XLV: 


Übersicht über die Dauer der Embryonalentwicklung bei Prosobranchiern. 


In Klammern ist teilweise die Entwicklungstemperatur in °G angegeben. 




















Haliotis tuberculata 13—46 Std. STEPHENSEN 1924, x 
CROFTS 1938 
Fissurella spec. ca. 15 T BouTAN 1885 | 
Patella coerulea 12—24 Std. PATTEN 1886 
vulgata 12—24 Std Dopp 1957 
Acmaea virginea einige T Boutan 1889 
Cantharidus striatus 124 Std ROBERT 1902, | 
LEBOUR 1938 | 
Calliostoma zizyphinum 180,5 Std RoBERT 1902 
Gibbula magus 20 Std — 3 T " 
nilotica 20 Std PELSENEER 1935 
cineraria 50—60 Std (15°) RoBERT 1902, 
GERSCH 1936 
Trochus erythraeus 3—4 T GoHaR-EisAwv 1963 
Nerita albicilla 1 W—52 T Franc 1943, u.a. 
reticulata Se) db Rissec 1932 
Pila globosa 10—14 (37,8°) — 
34 T (21,1— 
26.79) RANJAH 1942 
Neritina fluviatilis ca. 10 W CLAPARÈDE 1857, u.a. | 
virginea 3—4 W PELSENEER 1935 | 
tesselata 3—4 W BONDESEN 1940 
Ampullaria rotula sT PELSENEER 1935 
poluta ILA Te T 
australis 14—25 T 5 
Valvata piscinalis 15—380 T FRETTER- 
GRAHAM 1962 
tricarinata 14—15 T PELSENEER 1935 
cristata 30—40 T NEKRASSOW 1928 
Lacuna divarıcata 15—25 T THORSON 1946 
pallidula 15% PELSENEER 1910 
Littorina obtusata 3—4 W (13—14°) DELSMAN 1914, 
THORSON 1946, u.a. 
littorea 5—8 T PELSENEER 1935, 
Linke 1935, u.a. 
australis on 0025.) Marcus-Marcus 1963 
charruana 10 'T (209) " 
Pomatias elegans = 3 M CREEK 1951/52 
Hydrobia stagnalis ri PELSENEER 1935 
ulvae 10—24 T THORSON 1946 
Paludestrina taylori ca. 6 W PELSENEER 1935 
Lithoglyphus naticoides >4W PELSENEER 1926 
Bithynia tentaculata 20—25 T PELSENEER 1935 
Onoba striata 4M RASMUSSEN 1951 
Skeneopsis planorbis 2,9 W (14,5— 
17,5°)—3—4 W 
(12—15°) LINKE 1933, 
FRETTER 1948 
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Assiminea succinea 

Homalogyra atomus 
fischeriana 

Rissoa parça 

Rissoella diaphana 

Turitella communis 


Fagotia esperi 
Cerithium atratum 
Scala communis 
Odostomia rissoides 
Brachystomia rissoides 


Crucibulum spinosum 


Crepidula fornicata 

plana 

onyx 

walshi 
Atlanta peronii 
Pterotrachea hippocampus 
Firoloida desmaresti 
Polinices catena 

triseriata 

heros 


duplicata 


Natica groenlandica 
maculata 
pulchella 

Lunatia nitida 

Lamellaria perspicua 

Trivia europaea 

Cypraea europaea 

Oeula patula 


Rapana thomasiana 

Murex blainvillei 
trunculus 
brandaris 

Nucella lapillus 


haemastoma 
Urosalpinx cinerea 


Ocinebra aciculata 


Columbella scripta 
Sipho curtus 
Pisania maculosa 


4—5 W (20—230) Marcus-Marcus 1963 


10 T (15—18,5°) 
10T 

18 T 

14 T 

OR 


23—25 T (16°) 
66 Std (24—29°) 
9 T 

Dam 

6—25 T 


3—4 W 


4 W 

4 W 

3—4 W 

3 W 

3—4 T 
Can 
can 20 

2 M 

4—7 W 

7 T—13 T 

(20°) —6 W 


=n asa 
20°) 

mehrere M 

ps AM 

3 W (8,5?) 

ca. 3 W 

3 W 

einige W 


ca. 1 M 
29 TRO — 
2 MEMO: 


40—46 T—3 M 
(10—19°) 


14 M 
>3M 
70 T 


FRETTER 1948 
FRANC 1943 
PELSENEER 1935 
FRETTER 1948 
FRETTER- 

GRAHAM 1962 
ANKEL 1928 
Marcus-Marcus 1964 
VESTERGAARD 1935 
PELSENEER 1914 
PELSENEER 1914, 

RASMUSSEN 1944 ff 
THorson 1940, 

Cog 1949 
CowkLIN 1897 ff, u.a. 
Cor 1949 


IsHiki 1936 

For 1876 

OwnE 1964 

OwnE 1964 

ANKEL 1930 u.a. 
GicLiozi 1949 ff., u.a. 


STINSON 1946, 
GIGLIOLI 1949 ff 


Hanks 1963 
PELSENEER 1935 
OupNER 1914 
HERTLING 1932 
THORSON 1946 
LEBour 1935 
PELSENEER 1926 
LEBouR 1931 
LEBOUR 1932 


PELSENEER 1935 
Franc 1946/47 
PELSENEER 1935 


PORTMANN 1925 
FRANC 1943, u.a. 
Franc 1943 


Hancock 1957, 
GANAROS 1958 


Franc 1940 ff, 
Hancock 1956 
FRANC 1943 
PELSENEER 1935 
Franc 1943 
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Fulgur carica 

Nassa obsoleta 9 PELSENEER 1935 
reticulata 1— > 2 M LeBour 1931, u.a. 
incrassata — DM PELSENEER 1935 

Fasciolaria tulipa 40 T GLASER 1906, u.a. 

Olivella spec. 8—9 T Marcus 1959 

| Mitra ebenus ca. 2 M Franc 1943 
Turbinella caledonica ES fh Rispgc 1931 
|. Philbertia purpurea 25 12207) Franc 1950 

Conus abbreviatus 44T Koun 1961 
catus 15—16 T OSTERGAARD 1950 
ebraeus qo Koun 1961a 
hebraeus 11 T RisBec 1932 
imperialis > TANT Koun 1961a 
leopardus 14 T Konn 1961a 
mediterraneus ca. 2 M Franc 1943 
moreletı > 9T Konn 1961a 
pennaceus 15—16 T OSTERGAARD 1950 
textile eh Konn 1961 
verillum PT OSTERGAARD 1950 
vitulinus SN, SR Konun 1961 


Die Dauer der Embryonalentwicklung bei einigen Pulmonaten. 


mehrere M 


Tas. XLVII. 


CONKLIN 1907 
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In Klammern ist teilweise die Entwicklungstemperatur in °C angegeben. 


Je nach den cekologischen Bedingungen variiert die Dauer beträchtlich, z. B. 
bei Physa gyrina von 1 bis 11, Tagen (bei 30°C) bis zu 40 Tagen (vgl. Dr 








WirT 1954). 





Tage 
7 bis 8: Physa gyrina (20—23°; DE WirT 1954). 
10 Rhodope veranu (Riepu 1960); — bis 11: Melampus cofjeus 
(309; Mancus-Mancus 1963); — bis 21: Limnaea stagnalis 
(14—249; BLocx 1938, Horstmann 1958 u.a.). 
12 bis 13: Vaginula vosseleri (PELSENEER 1935); bis 14: Bulinus 
striatus (NAZANO 1928; zit. PELsENEER 1935) 
14 bis 24: Planorbis corneus (BLocH 1938) 
15 Achatina fulica (Gnose 1963); bis 30: Physa fontinalis 
(WIERZEJSKI 1905). 
18 bis 120: Agriolimax agrestis (KUNKEL 1916, Carrick 1938 u.a.) 
21 bis 24: Amphibola crenata (FARNIE 1924); — bis 28: Blauneria 
heteroclita (18—209; Marcus-Marcus 1963); — bis 49: 
Ovatella myosotis (MEYER 1955). 
23 bis 56: Vitrina elongata (KUNKEL 1933) 
28 Ellobium pelluscens (239; Marcus-Marcus 1963). 
49 Onchidella celtica (FRETTER 1943). 
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TAB XLN 


Die Dauer der Embryonalentwicklung bet einigen Opisthobranchiern 

(nach Heymons 1893, Rısgec 1928, BERRILL 1931, PELSENEER 1935, 

BABA 1936, Rasmussen 1951, THompson 1958, DABA-HAMATANI 
1958, HAMATANI 19607 u.a.). 


In Klammern ist teilweise die Entwicklungstemperatur in °C angegeben. 

Bei einigen Arten schwankt die Entwicklungsdauer je nach Jahreszeit, 

Temperatur und Biotop besonders stark. Bei Cenia cocksı beträgt sie 4 Wochen 

im Frühling, dagegen nur 18 Tage im Sommer (PELsENEER 1910). In Abhängig- 

keit von der Temperatur treten bei Alderia modesta Schwankungen zwischen 
2,5 bis 20 Tagen auf (RASMUSSEN 1951). 








2 bis 3: Clione limacina 

3 Decorifer matushimana 

A bis 4,5: Polycera tabescens; — bis 5,5: Umbrella mediterranea 
(20-20,50). 

5 Doto japonica (26— 309), Polycera lessoni, Tergipes despectus 
(209). 

6 Halgerda rubicunda (27—349), Doriopsis viridis (27—34°), 
Madrella ferruginosa; bis 7: Petalifera punctulata 
(24— 299), Homoiodoris japonica (24—299); — bis 8: Favo- 





rinus branchialis 











7 Staurodoris aspera, Chromodoris variata, Goniodoris Joubini 
8 Chromodoris lata, Trevelyana perlucens, Placamopherus fulgu- 
rans, Aeolidia diffusa; — bis 10: Goniodoris sugashimae 
(15—259) 
9 Stiliger berghi (10—209), Trevelyana (Anabogium) striatum, 
Aegirus vıllosus 
10 Platydoris immonda 
11 bis 12: Doridium giglioli (10—229). 
13 Eubranchus misakiensis (6—219); — bis 16: Philine japonica 
(5—219) 
14 Catriona ornata (9—21°), Doridopsis communis, Onichidoris 
muricata (9——109); — bis 21: Bulla hydatıs. 
15 Catriona pinnifera (144—259), Cadlina omatissima, Trevelyana 
suggens; — bis 16: Onichidoris fusca (9—10°). 
18 bis 19: Okadaia elegans (8—109); — bis 20: Polycera quadrili- 
neata (8,5—9,59). 
24 T'ergipes clavıger 
23 Jorunna tomentosa (9—10°). 
29 Vayssiera caledonica 
36 Doris muricata; — bis 38: Tritonia hombergi (10°); — bis 40: 
Archidoris tuberculata (8,5—9,5°); — bis 42: Adalarıa proxi- 
ma (9-10°). 
| 38 bis 42: Runcina setoensis 


60 Eolis peregra 
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Te NI VIIP 


Übersicht über den Schlüpfzustand bei Prosobranchiern. 





Die als Veliconcha schlüpfenden Polinices- und Olivella-Arten, sowie Nassa 
mutabilis und Conus araneosus, gians und pennaceus sind nicht aufgeführt. 
Arten, welche je nach Biotop als Veliger oder im Kriechstadium schlüpfen 
können, sind hervorgehoben. 




















Trochophora Veliger Kriechstadium 
ARCHAEOGASTROPODA: 
Zeugobranchia: Haliotis tuberculata 
Fissurella spec. graeca 
Patellacea: Patella eulgata 
coerulea 
Patina pellucida 
Helcion pellucidum 
Acmaea spec. 
Trochacea : Margarita cinerea 
helicina 
Cantharidus striatus striatus 
exasperatus 
Calliostoma zizyphinum 
papillosum 
Gibbula magus cineraria tumida 
Monodonta lineata 
Trochus erythraeus 
Skenea serpuloides 
Tricolia pullus 
.Veritacea : Verita senegalensis alticola 
reticulata 
Pila globosa 
‚Veritina virginea fluviatilis 
tesselata 
listeri 
| 
| 
| MESOGASTROPODA: 
| Architaenioglossa: Viviparus eiwiparus 
| Ampullarıa spec. 
| Littorinacea : Lacuna divaricata pallida 
| pallidula 
[ cincta 
| Littorina littorea obtusata 
divarıcata saxatilis 
australis pallidula 
charruana 
Pomatias elegans 
Hydrobia ulvae ventrosa 
jenkinsi 
Paludestrina taylori 
1 Lithoglyphus spec. 
Bithynia tentaculata 
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Rissoacea : 


Cerithiacea : 


Ptenoglossa : 


Aglossa : 


Amaltheacea : 


Calyptraeacea : 


Cingula 


Onoba 
Rissoa 


Skeneopsis 
Homalogyra 


Rissoella 


Turitella 


V ermetus 
Caecum 
Fagotia 
Melania 
Planaxis 


Bittium 
Cerithium 
Cerithiopsis 


Scala 


Clathrus 
Janthina 
Eulima 
Balets 

Stilifer 
Pelseneeria 
Entocolax 
Enteroxenos 
Odostomia 
Drachystomia 


Eulimella 
Amalthea 
Trichotropis 
Capulus 
Calyptraea 


Crucibulum 


Crepidula 
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semistriata 


sarsii 
inconspicua 
parva 
guerini 
membranacea 


communis 


glabrum 


crenulata 
sulcatus 


nucleus 
(semistriatus ) 
reticulatum 
atratum 
tubercularis 
barleei 
clathrus 
communis 
clathrus 
communis 
spec. 
alba 
spec. 
stylifera 
spec. 
spec. 
eulimoides 
rissoides 
nitidissima 
lıssa 


hungarıcus 
pellucida 


spinosum 
scutellatum 
fornicata 
plana 
arenata 
lingulata 
nivea 

onyx 
walshi 











fulgida 
semicostata 
cingulus 
cingillus 
striata 


planorbis 
atomus 
fischeriana 
diaphana 
opalina 
communis 
spec. 


esperi 


sulcatus 


rissoides 
rissoides 


australis 
borealis 
conica 


calyptraeiformis || 
trochiformis 
chinensis 


aculeata 
glauca 
adunca 
norrisiarum 
williamsi 
perforans 

















Strombacea : 


Heteropoda : 


Naticacea : 


Lamellariacea : 


Cypraeacea : 
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Aporrhais 
Strombus 
Atlanta 


Oxygyrus 


Carinaria 
Pterotrachea 


Firolides 

( Firoloida ) 
Amauropsis 
Polinices 


Natica 


Lunatia 
Velutina 


Lamellarıa 
Trivia 
Simnia 
Cassidaria 


Triton 
Bursa 


STENOGLOSSA: 


Muricacea : 


Murex 


Trophon 


Thats 


Cuma 

















pes pelecanı 
rugosus 
peronit 

fusca 
keraudreni 
mediterranea 
coronata 
friederici 
hippocampus 
mutica 


desmaresti 


catena 
triseriata 


heros 
duplicata 
lewisi 
marochiensis 
pulchella 
pallıda 


poliana 


montagu 
nıtıola 
velutina 


perspicua 
monacha 

europaea 

patula 


parthenopeum 
spinosa 


turbinatus 


carinifera 
coronata 
haemastoma 


turbinoides 














339 


islandica 
catena 


triseriata 


josephina 


glaucina 
rubromaculata 
groenlandica 
ıslandıca 
didymis 

rufa 

montagu 


velutina 
undata 


spec. 
echinophora 


trunculus 
brandarıs 
fasciatus 
quadrifrons 
senegalensis 
blainetllet 
clathratus 
muricatus 
iruncatus 
hippocastaneum 


haemastoma 
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Buccinacea : 





V’olutacea : 


Toxoglossa > 





Nucella 


Urosalpinx 
Ocinebra 


Coralliophila 


Astryris 
Columbella 


Volutopsis 
Pyrulofusus 
Sipho 


Chrysodomus 


Neptunea 
Pisania 


Buccinum 


Megalotractus 


Fulgur 


Sycotypus 
Nassa 


Fasciolaria 
Fusus 


Troschelia 


Mitra 
Voluta 
Cancellaria 
Marginella 
Drillia 
Clavatula 
Bela 


Raphitoma 
Mangelia 
Philbertia 
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haemastoma 
sertata 
succinata 
biserialis 
tritonifrons 


spec. 


rustica 


reticulata 
uncrassata 


pygmaea 
obsoleta 


ebenus 


crenularis 


trevelyana 
turricola 


nebula 
linearis 
gracilis 
purpurea 








lapıllus 
floridana 


cinerca 
spec. | 
erinacea 


rosacea 
rustica 


blanda 
norwegica 
deformis 
undulatus 
ıslandicus 
curtus 
propinquus 
OSSLANUS 
turtoni 
antiqua 
maculosa 
d’orbignyi 
undatum 
belcheri 
aruanus 
carica 
pyrum 
perversum 
canaliculatus 
suturalis 





tulipa 
rostratus 
spec. 
berniciensis 


brasiliana 
spec. 
cornea 
spec. 
diadema 
sumplex 
exarata 
bicarinata 
pyramidalis 
nobilis 
amoena 


simplex 
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Conus abbreviatus mediterraneus 
T catus 
coronatus 
ebraeus 
figulinus 
geographus 
leopardus 
pividus 
planiliratus 
quercinus 
rattus 
tesselatus 
textile 
parıus 
vexıllum 
oitellinus 





TER XII NS 


Die prozentuelle Verteilung der Schlüpfzustände bei den verschiedenen 
Prosobranchierordnungen. 





| 
en 
E Trocho- mee Kriech- 
x Em phora HEU: stadium 
Arten 
| 
| Archaeogastropoda 29 x SN DEO 59:095 
Mesogastropoda 129 095 TORR "Egon 


Stenoglossa | 81 x 095 | 32,1% | 67,9% 
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Tas. L. 


Übersicht über die Schalenlänge im Schlüpfmoment (in u) bei 


Prosobranchiern. 


In Klammern ist der Schlüpfzustand angegeben. Bei Formen mit stark variier- 
ender Schalenlänge (vgl. Tabelle XLIV) ist der Mittelwert angegeben. Ver- 
schiedene unbestimmte Veliger des chinesischen Meeres (DAwvporr 1940), 
welche eine Schalenlänge bis zu 1500 u. erreichen, sind nicht berücksichtigt. 





160 

















Rissoa inconspicua (V) 

Littorina charruana (V) 

Rissoa sarsii (V), Littorina australis (V) 

Eulimella nitidissima (V) 

Haliotis tuberculata (T) 

Trochus erythraeus (V), Pelseneeria stylifera (V) 

Polinices heros (V), Simnia patula (V) 

Clathrus clathrus (V) 

Hydrobia ulvae (V), Turitella communis (V, K,) Odostomia 
eulimoides (V) 

Brachystomia rissoides (V) 

Bittium reticulatum (V) 

Hydrobia ventrosa (K) 

Scala clathrus (V), Polinices duplicata (V) 

Nassa incrassata (V) 

Lunatia nitida (V) 

Patella vulgata (T), Strombus rugosus (V), Cerithiopsis- 
barleeı (V), Nassa pygmaea (V) 

Lacuna diearicata (V), Nucella haemastoma (V) 

Conus figulinus (V) 

Philbertia purpurea (V) 

Rissoella opalina (K) 

Mangelia nebula (V) 

Conus rattus (V) 

Conus coronatus (V) 

Conus Lividus (V), varius (V), vexillus (V) 

Conus geographus (V) 

Rissoa guerini (V) 

Conus abbreviatus (V) 

Conus ebraeus (V) 

Conus quercinus 

Nassa reticulata (V), Cingula semicostata (lx) 

Conus leopardus (V) 

Rissoa membranacea (V), Calliostoma zyziphinum (K) 

Crepidula fornicata (V) 

Lamellaria perspicua (V), Trivia monacha (V) 

Conus eitulinus (V) 

Conus catus (V) 

Conus textile (V) 

Capulus hungaricus ( 

Hydrobia jenkinsi (N 

Onoba. striata (K) 

Cingula cingillus (K) 

Philbertia gracilis (V) 

Aporrhais pes pelecani (V), Litiorina saxatilis (Ix) 
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Lacuna pallida (K) 

Calyptraea sinensis: (V), Trophon muricatus (Ix) 

Natica didyma (K) 

Crucibulum scutellatum (V) 

Polinices catena (K) 

Conus tessellatus (V), Nassa mutabilis (VC), Polinices trise- 
riata (K, V), Nerita reticulata (K) 

Neritina fluviatilis (K) 

Conus glans (VC) 

Murex blaineillei (K) 

-lemaea rubella (K), Velutina undata (Ix) Nerita alticola (K). 
Buccinum undatum (K) 

Conus planiliratus (V) 

Cassidaria echinophora (K) 

Conus pennaceus (V C) 

Pisania maculosa (K) 





Fusus spec. (K) 

Ocinebra spec. (K) 

Cassidaria spec. (K) 

.Vatica pallida (K), Pyrolofusus deformis (Ix) 
Sipho undulatus (K). Chrysodomus ossianus (K) 
Volutopsis norwegica (K) 

Crepidula williamsi (V), Buccinum sericatum (Ix) 
Crepidula fornicata (V) 

Buccinum hydrophanum (K) 

Buccinum belcheri (K) 

Sipho islandicus (K) 

Neptunea antiqua (K) 





ee. LI. 


Prosobranchierarten mit langer planktontischer Veligerphase (ç. a. nach 


Tuonsosx 1946). 


Die in Tabelle L erwähnten Veliger des chinesischen Meeres sind 


nicht berücksichtigt. 


Archaeogastropoda: Gibbula cineraria 


Mesogastropoda: 


Stenoglossa : 


Lacuna divarıcata, Littorina littorea, Onoba vitrea, 
Alvania, Rissoa, Caecum glabrum, Bittium reti- | 
culatum, Triphora perversa. Scala clathrus, Aclis | 
minor, Eulima distorta, Pelseneeria stylifera, Odo- 
stomia, Eulimella. Capulus ungarıcus, Aporr- 
hais pes pelecani, Lunatia, Velutina velutina, 
Lamellaria, Trivia, Dolium. 


Nassa pygmaea, reticulata und incrassata, Bela, 
Mangelia, Philbertia linearis. 











Die Dauer der planktontischen Veligerphase bei einigen Prosobranchiern. 


N OHDNER 1914, 


Sehr kurz 


einige Tage 
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Tas. LII. 


atıca cancellata 


Acmaea virginea 


RisBEC 1932 
BourAN 1889 


3 Tage Gibbula magus ROBERT 1902 
9 Tage Patella vulgata PELSENEER 1910 
9 Tage Nassa obsoleta PELSENEER 1935 


Littorina littorea 
Crepidula fornicata 


4 Woche und mehr 


2 bis 3 Wochen CONKLIN 1897, 


WERNER 1955 
Cypraea europaea LEBOUR 1931a 
Nassa reticulata und 


incrassata 


4 bis 5 Wochen 


Über 2 Monate 
LEBour 193 ff 











TAB. LIII. 


Übersicht des posiembryonalen Wachstums bei Prosobranchiern (nach 
PELSENEER 1935). Die Länge des Schlüpfstadiums wird in Relation zur 
Länge des Adulttieres gebracht. 





Lange des Schlüpf- 
stadiums im Vergleich 
mit dem Adulttier (= 1) 


oder Ovoviviparität: 





Kriechstadium von Arten mit Brutpflege 
Prosobranchia 0,05—0,25 
Opisthobranchia 0,12—0,33 
Kriechstadium: 
Prosobranchia 0,025—0,2 
Opisthobranchia 0,2 
Pulmonata 0,09—0,33 
Veliger: 
Prosobranchia "Os . 60 OR 0,025— 0,003 
Opisthobranchia 0,0078—0,0016 
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Die wichtigsten Unterschiede zwischen der Entwicklung der 
Prosobranchier und der Cephalopoden. 
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als indirekt bezeichnet werden (vgl. pg. 785). 
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(RAR. L Wilt. 


Übersicht der Evolutionstendenzen des Dottersackes bei Tintenfischen. 


Analog zum unterschiedlichen Bau des inneren Dottersackes ist die Mittel- 

darmdrüse der Decapoden im Gegensatz zur einlobigen Octopodenleber 

zweilobig und entsteht - entgegen den Octopoden - auch völlig getrennt von den 
Anlagen des Pankreas und der Tintendrüse (SAGARRAO 1960). 





Prinzip 


Der Embryo breitet sich sehr 
weit aus, so dass kein ab- 
getrennter grosser ausserer 
Dottersack entsteht 


Der Embryo breitet sich weit 
aus; der spät abgegliederte 
äussere Dottersack ist mit- 
telgross 





Der Embryo bleibt auf den 
animalen Eipol beschränkt; 
der äussere Dottersack ist 
riesig 


— 





Beispiele 
Decapoda Octopoda 
Ominato- 
strephiden 








Alloteuthis | Argonauta 
Loltgo Octopus 

Rossia Eledone 

Sepiola 

Sepretta 


Sepia 


| 








Varianten 


Formvarianten des äusseren 


Dottersackes: 
dreieckig mit kugelförmigen 
Ecken: Sepioliden 
linsenfórmig: Sepia 
kugelförmig: Rossıa 
länglich: Loliginiden, 
Octopus 
SS 
Formvarianten des inneren 
Dottersackes: 
einfach bei Octopoden 
mehrlobig bei Decapoden, 
wobei bei den Sepioliden 
zusätzliche Septen gebildet 
werden können. 
Der innere Dottersack kann 
fehlen: Fledon2e, Tremocto- 


pus 
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Tage CVIT 


Übersicht über einige entwicklungsgeschichtliche Unterschiede bei Proso- 
branchiern von der gleichen Gattung oder der gleichen Art. 





A. INNERHALB DER GLEICHEN GATTUNG: 


a) Parthenogenese, bzw. Bisexualität : Hydrobia 
b) Viviparitat, bzw. Ablage von Eiern: Acmaea, Littorina, Janthina 
c) Stark unterschiedliche Laichformen:  Gibbula, Lacuna, Littorina 


d) Entwicklung mit, bzw. ohne Nähreier: Nerita, Neritina, Rissoa, Pla- 
naxis, Janthina, Polinices, 

| Murex, Thais, Nucella, Oci- 
nebra, Columbella 

e) Unterschiedliche Schlüpfstadien : Cantharidus, Gibbula, Nerita, 
Neritina, Lacuna, Littorina, 
Hydrobia, Cingula, Pla- 
naxıs, Odostomia, Calyp- 
traea, Crepidula, Polinices, 
Natica, Lunatia, Velutina, 
Murex, Thais, Nucella, 
Nassa, Drillia, Bela, Phil- 
bertia, Conus 





B. INNERHALB DER GLEICHEN ART (meist in Abhängigkeit zum Biotop): 


a) Unterschiedliche Figréssen : Neritina fluviatilis, Lacuna 
pallida, Brachystomia ris- 
soides 

b) Unterschiedliche Nähreierzahl: Neritina fluviatilis, Planaxis 

sulcatus, Polinices catena, 
u.a. 
e) Unterschiedliche Schlüpfstadien : Cantharidus striatus, Turi- 


tella communis, Planaxis 
sulcatus, Brachystomia ris- 
soides, Polinices catena und 
triseriata, Lunatia montagu, 
Thais haemostoma, Colum- | 

bella rustica, u.a. | 
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ZUSAMMENFASSUNG 


Auf Grund von eigenen Untersuchungen und dem Studium der 
bisherigen Literatur werden in dieser Arbeit verschiedene Probleme 
der Prosobranchier-Embryologie dargestellt. Entwicklung und 
Bau der transitorischen Larvalorgane sowie des Verdauungstraktes 
in seiner Abhängigkeit von den embryonalen Nährstoffen stehen 
dabei ım Vordergrund. 


TNI EIUS 


Es werden die Ontogenesen einzelner Arten, gegliedert nach ihren 
Reichtum an embryonalen Nährstoffen, geschildert. Arten mit 
reicher embryonaler Nährstoffversorgung werden besonders aus- 
führlich dargestellt. 


DEN EIL: 


Ein zweiter Abschnitt behandelt zusammenhängend die Onto- 
genese der Prosobranchier m Hinsicht auf die Fortpflanzungsver- 
hältnisse, das Entwicklungsmilieu, die transitorischen Larvalor- 
gane, die Verdauungsorgane, die embryonale Ernährung und die 
Schlüpfstadien. — Vergleichsweise werden jeweils auch kurz die 
Verhältnisse bei Opisthobranchiern und Pulmonaten geschildert. 

Die wichtigsten Übersichten dazu finden sich in den folgenden 
Abbildungen und Tabellen zusammengefasst 1: 

Abb.: 80 (Laichformen), 81ff (Furchung), 91 (Entwicklungssta- 
dien), 108ff (Beziehung zwischen Protolecith und Schalenlänge im 
Schlüpfmomert), 110ff (Nähreier-Bewältigung), 113 (Ontogenese- 
Stadien und Darmstruktur). 

Tab.: I (embryologische Literatur), XVIIff (Eizahl pro Kapsel, 
Eidurchmesser), XXIII (Organe des Veligers), XXIV (Schlüpista- 
dien), XXIX (larvale Exkretionsorgane), XXXVII (embryonale 
Ernährung), XXXIX (Nähreierformen), XLII (Nähreier-Auf- 
nahme) XLV (Dauer der Embryonalentwicklung), XLVIII 
(Schlüpfzustand und Schalenlänge im Schlüpfmoment), LV (Ent- 
wicklungsunterschiede zwischen Presobranchiern und Cephalopo- 
den), LVII (Ontogenesetypen). 


! Eine ausführliche franzósische Zusammenfassung der Resultate findet 
sich bei Froront (1966). 
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Folgende Ergebnisse seien besonders hervorgehoben: 


Il. Die meisten Larvalorgane (Velum, Kopf- und Fussblase, 
Larvalherz, Larvalnieren oder transitorische Protonephridien, 
Hautvakuolenzellen, etc.) kommen sowohl dem freischwimmenden 
als auch dem intrakapsulären Veliger zu. Sie können freilich im 
letzteren Fall einen Funktionswandel durchmachen. 


2. Die Quantität und Art der in der Embryonalperiode verfüg- 
baren Nährstoffe (Protolecith, Eiweisse, Nähreier) wirkt sich 
besonders auf den Bau der Darmstrukturen aus. 

In den Vakuolen der zwei Säcke der Mitteldarmdrüse erfolgt bei 
allen Typen die Resorption, bei Fusus zudem eine vorübergehende 
Speicherung in einem besonderen Eiweissack (Albumensack). Der 
Enddarm (mit Cilien und bei Buccinum mit einer Enddarmblase) 
kann bei verschiedenen Arten zur Zerkleinerung der Dotterplättchen 
eingesetzt werden. Ausser dem oft stark verbreiterten Stomodaeum 
(mit verschliessbarer Öffnung bei Fusus) können auch die velaren 
Cilien (gewisse Nähreierformen; vgl. unter 5.) oder Zellen der Kopf- 
blase (Pomatias) bei der Aufnahme der Nährmassen mithelfen. 


3. Beim nährstoffarmen Typ (meist mit pelagischem, frei- 
schwimmendem Veliger) geht durch weitere Teilungen aus den 
Macromeren rasch das definitive Mitteldarmepithel hervor. Bei 
reichen Zusatznährstoffen, welche meist ein Schlüpfen im äusserlich 
adultähnlichen Kriechstadium zur Folge haben, wird der eigene 
Dotter (Protolecıth) häufig in besonderen, zeitweilig aus dem Darm- 
verband losgelösten Macromeren (Anzahl 1 bis 4) eingelagert. Diese 
Anpassung ermöglicht eine zeitweilige Ausschaltung der Proto- 
lecithresorption zu Gunsten der vordringlichen Aufarbeitung der 
extraembryonalen Zusatznährstoffe. 


4. Deren Bewältigung ist oft mit einer Retardierung der Organ- 
entwicklung verknüpft. In der frühen Embryonalperiode bedingt 
die Nährstoffaufnahme eine Hemmung in der Ausgestaltung des 
Cephalopodiums; während der späteren Embryogenese und der 
frühen Postembryonalzeit wird dagegen durch die Einschaltung 
des gesamten Mitteldarmes in die Bewältigung der Nährstoffe v.a. 
die Entwicklung des Palleovisceralkomplexes verzögert. 


5. Diese Retardierung gilt für die Eiweissiresser (Fusus) und 
Arten, welche ihre Nähreier im Verlauf einer kurzen Periode mit 
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Hilfe ıhres Oesophages verschlingen. Dagegen ermöglicht die 
kontinuierliche Nähreierzerkleinerung mit Hilfe der velaren Cilien — 
wobei bei Cassidaria und Bursa die Nähreier mit Hilfe des Velums, 
bzw. des Fusses gedreht werden — einen weitgehend ungestörten 
Fortgang der Organentwicklung. 


6. Zusätzlich zu diesen Formen der Nähreier-Aufnahme 
können auch verschiedene Nähreier-Typen mit unterschiedlichem 
Zeitpunkt in der Arretierung ihrer Entwicklung unterschieden wer- 
den. Die Evolution der Entwicklungstypen mit Nähreiern erfolgt 
somit auf zwei unabhängigen Wegen, welche einerseits die morpho- 
logische Ausgestaltung der Larven, andererseits die Struktur der 
Nähreier betreffen. 


Sa [pj : 


Unsere Detailbefunde erlauben einige allgemeine Schlussfol- 
gerungen: 


1. Die Prosobranchier-Ontogenesen sind typische Beispiele für 
die Kaenogenese, bei welcher sehr unterschiedliche Embryonal- 
entwicklungen zu ähnlichen Adultstadien führen. 


2. Die Ontogenese der Gastropoden ist auch bei Formen mit 
intrakapsulärer Entwicklung stets mit einer Metamorphose ver- 
knüpft; der bei Schnecken häufig gebrauchte Ausdruck der direkten 
Entwicklung ist abzulehnen. 


3. Auf Grund der zahlreichen zusätzlichen Anpassungen muss 
die intrakapsuläre Prosobranchierentwicklung (mit einem kriechen- 
den Schlüpfstadium) evoluierter als die Ontogenese mit pelagischer 
Veligerphase taxiert werden. 


4. Es wird auf die bei den verschiedensten Tierstämmen ver- 
wirklichte Rolle der Mitteldarmdrüse als Resorptionsort für die 
embryonalen Nährstoffe hingewiesen. 


5. Die beiden schon durch ihre gänzlich verschiedenen Furchun- 
gen isolierten Typen der dotterreichen Mollusken-Entwicklung 
(Prosobranchier-Cephalopoden) bleiben ohne Zwischenformen 
voneinander getrennt. Der häufig vertretenen Deutung der Macro- 
meren als evolutive Vorstufe zum völlig vom Bildungsentoblast 
getrennten Dottersyncytium der Cephalopoden kann auf Grund 
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der ontogenetischen und morphologischen Unterschiede nicht 
beigepflichtet werden. 


6. Dagegen bestehen bei Prosobranchiern und Cephalopoden 
ähnliche Relationen zwischen der Menge der embryonalen Nähr- 
stoffe mit der Entwicklungsretardierung, dem Schlüpfzustand und 
dem Verlauf der Postembryonalphase. 


RESUME 


L'auteur étudie le développement et la structure des organes 
larvaires transitoires qui assurent la nutrition embryonnaire chez 
les Prosobranches. Le résumé allemand contient une énumération 
détaillée des problèmes traités et des figures correspondantes. 


— La plupart des organes larvaires (vélum, vesicule cephalique et 
podocyste, cœur larvaire, reins larvaires, cellules tégumentaires 
vacuolisées) se trouvent aussi bien chez les véligères plancto- 
niques que chez les larves encapsulées où 1ls peuvent subir des 
changements de fonctions. 


— La nature et la quantité des aliments disponibles pendant la 
période embryonnaire (protolécithe, albumines, œufs nourri- 
ciers) ont une influence sur les structures du système digestif. 
La résorption se fait partout dans les deux sacs de la glande 
hépatique (—hépatopancréas, foie); chez Fusus se trouve en 
outre un entassement transitoire dans le sac d’albumen spécia- 
lisé. L'intestin postérieur avec ses cellules ciliees (et chez Buc- 
cinum avec une large vésicule) contribue chez plusieurs espèces 
à la destruction mécanique des plaquettes vitellines. L’oeso- 
phage souvent élargi (un bourrelet de fermeture chez Fusus), 
parfois aussi les cils vibratiles du vélum et des cellules de la vési- 
cule céphalique (Pomatias) aident à l'absorption des matières 
nutritives. 


— L’épithélium de l'intestin moyen définitif du type pauvre en 
réserves nutritives (souvent des espèces à véligère planctonique) 
se forme rapidement à partir des macroméres. Par contre, dans 
le cas de ressources alimentaires riches chez les formes qui éclo- 
sent à un stade d'aspect voisin de celui de l'adulte, le vitellus 
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reste accumulé dans des macromeres spécialisées. Il en résulte 
un arrêt transitoire de la résorption du protolécithe en faveur 
de la digestion d’aliments embryonnaires et un retard de déve- 
loppement des organes: dans la première phase embryonnaire 
la formation du céphalopodium est retardée, de même que plus 
tard et dans la phase postembryonnaire, le développement du 
complexe palléo-viscéral. 


L'auteur décrit plusieurs types d’ceufs nutritifs selon leur degré 
de segmentation et distingue deux voies très différentes dans 
l'évolution morphologique des larves, et dans la structure des 
œufs nutritifs. 


L’ontogenese des Prosobranches présente donc des exemples 
typiques de cénogénèse, les types très divers de développement 
aboutissant à des stades adultes plus uniformes. Il y a toujours 
une métamorphose, et en cas de développement intracapsulaire, 
un stade larvaire plus évolué que la véligère libre. Il faut 
donc supprimer le terme « développement direct ». 

Les macromères ne sauraient être considérés comme le 
début d'une évolution vers la membrane vitelline syncytiale des 
Céphalopodes qui est isol&e de l'endoblaste. 

Les deux types de développement des Mollusques, celui des 
Céphalopodes à segmentation discoidale et letype à segmentation 
totale (spirale) sont isolés sans formes intermédiaires. 


SUMMARY 


A. has studied the development and the structure of larval | 
transitory organs which assure the nutrition of prosobranch ` 


embryos. The German summary contains a detailed list of the 
problems together with the corresponding figures. 


Most of the larval organs (velum, cephalic vesicle, podocyst, 
larval heart, larval nephridia, tegumentory vacuolised cells) 
occur not only in planctonic veligers but also in encapsulated 
larvae where their functions may change. 


Nature and amount of food available during the embryonic 


period (protolecith, albumines, food eggs) influence the | 
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structure of the digestive system. Resorption takes place 
everywhere within the two diverticulae of the hepatic gland 
(=hepatopancreas, liver); in Fusus there also occurs a transi- 
tory storage within the specialised albumen-sack. The poste- 
rior segment of the gut with its ciliated cells (in Buccinum 
with a large vesicle) contributes in many species to the destruc- 
tion of the yolk platelets. The oesophagus, often enlarged 
(with a closing mechanism in Fusus), sometimes also the ciliae 
of the velum and the cells of the cephalic vesicle ( Pomatias) 
facilitate absorption of food. 


— The epithelium of the definitive mid-gut of the type with 
restricted nutritional reserves (often species with planctonic 
veligers) develops rapidly from macromers. On the other 
hand, when nutritional reserves are abundant as in species 
which hatch at an advanced stage, almost adult, yolk is accu- 
mulated within specialised macromers. In consequence, there 
oceurs a temporary stoppage of protolecith resorption in favour 
of digestion of embryonic food and delayed development of the 
organs: during the first embryonic phase formation of the cepha- 
lopodium 1s retarded as also later, in the post-embryonic phase, 
development of the palleo-visceral complex. 


— A. describes several types of nutritional ova according to their 
degree of segmentation and distinguishes two very different evo- 
lutionary trends in the larvae as well as in the structure of 
food eggs. 


-— Ontogenesis of prosobranchs thus shows typical examples of 
cenogenesis, very different types of development leading to more 
uniform adults. Metamorphosis always occurs, and in the case 
of intracapsular development, there is a more advanced larval 
stage than a free swiming veliger. Consequently, the expres- 
sion * direct development " should no longer be used. 

The macromers cannot be considered as representing the 
premises of the syncytial vitelline membrane of cephalopods 
which is isolated from the endoblast. 

The two types of molluscan development, that of cephalo- 

j pods with discoidal seementation and the type with total 

segmentation (spiral) are separated without intermediate forms. 
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VERZEICHNIS DER ABKUERZUNGEN IN DEN ABBILDUNGEN 
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BI Zell-Plasma Stc Statocyste 

PIG Pleuralganglion Sto Stomodeum 

Prop Propodium Te Tentakel 

Ei Prototroch Tt Telotroch 

R Radula Vak Vakuole 

Ral Radulatasche pe Vak Randvakuolen (peri- 

p Rs praeformierte Riss- phere Vakuolen) der 

Stelle (der Laichkapsel) Larvalniere 

S Schale ze Vak zentrale Vakuole der 

Sch p Schlüpfpfropf (der Larvalniere 
Laichkapsel) Ve Velum 
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Sep Schalenepithel (Mantel- Ve-Sep Velarseptum 
epithel) Vit Dotter (Vitellus) 
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Spr Schalenprofilierung res Ze Nahrstoff resorbierende 

SR Schalenrand Zellen 

Ssp Schalensporn (Schalen- 
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